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ABREVIATURAS. 
 
A: Tasa de fotosíntesis (Net photosynthesis).   
CO: Córtex. 
DAB: Días después de floración (Days after Bloom). 
E: Temprano (early). 
E: Transpiración.  
ERD6-like: Respuesta temprana de deshidratación 6 (Early response to dehydration 6-like). 
ETR: Tasa de transferencia de electrones (Electron transport rate).  
F: Floema. 
F0: Fluorescencia mínima para sistema adaptado a oscuridad.  
FAA: Formaldehído, alcohol, acético. 
Fv/Fm: Eficiencia cuántica máxima del PSII en fotoquímica.  
Fm: Fluorescencia máxima para sistema adaptado a oscuridad. 
gs: Conductancia estomática.  
HPF: Hojas por fruto.  
HPLC: Cromatografía líquida de alta eficacia (High-performance liquid chromatography). 
HT: Transportador de hexosa (Hexose transporter). 
INTs o ITR: Transportador de inositol (Inositol transporter). 
IRGA: Infra red gas análisis o análisis infrarrojo de gases.  
MST: Transportador de monosacáridos (Monosaccharide transporters). 
P: Pericarpio. 
PAR: Radiación fotosintéticamente activa (Photosynthetically active radiation).  
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pGlcT: Translocador de glucosa plastidico (Plastidic glucose translocator). 
PM: parénquima medular. 
PMT o PLT: Transportador de poliol/monosacáridos (Polyol/monosaccharide transporter). 
PSII: Fotosistema II.  
S1, S2, S3 y S4: Estado o fase 1, 2, 3, 4 (Stage). 
SFP: Proteína facilitadora de azúcar (Sugar facilitator protein). 
SOT: Transportador de sacarosa (Sorbitol transporter). 
STP: Proteína transportadora de azúcar (Sugar transporter protein). 
SUT: Transportador de sacarosa (Sucrose transporter). 
SV: Sistema vascular. 
TEFII: Factor de elongación de la transcripción II (transcription elongation factor II). 
TMT: Tranportador de monosacáridos de tonoplasto (Tonoplast monosaccharide 
transporter). 
VGT: Transportador de glucosa vacuolar (Vacuolar glucose transporter). 
X: Xilema. 
Y (II): Rendimiento cuántico efectivo del fotosistema II (PSII).  
Y (NO): Rendimiento cuántico de disipación de energía no regulada del PSII.  
Y (NPQ): Rendimiento cuántico de disipación de la energía regulada del PSII.  
 
 
 
 
 
10 
 
RESUMEN. 
Chile es el principal exportador de duraznos y nectarines hacia el hemisferio norte en 
período de contra-estación. Los mercados internacionales están sujetos a ciertos estándares 
de calidad de la fruta, donde la mayoría busca frutos de mayor tamaño y dulzor. Estas dos 
características pueden verse afectadas por la técnica agronómica conocida como raleo, la cual 
tiene como fin favorecer a que los frutos alcancen su máximo potencial. Sin embargo, no 
todas las variedades de durazno responden de la misma forma al raleo, es por esto que 
nosotros proponemos que el raleo en Prunus persica lleva a un aumento del tamaño y 
contenido de azúcar del fruto debido a una mayor expresión de los transportadores de 
sacarosa y sorbitol en los órganos fuente y órganos sumideros. El objetivo de este trabajo fue 
comparar y cuantificar la actividad fotosintética, morfología, contenido de azúcares y 
expresión génica de los transportadores de sacarosa y sorbitol en hojas y frutos de árboles de 
Prunus persica sometidos a diferentes niveles de raleo durante una temporada. Los 
tratamientos utilizados en esta investigación fueron raleo comercial (19 hojas/fruto), sin raleo 
(2 hojas/fruto) y raleo total (sin frutos). Los frutos de los árboles con raleo comercial 
presentaron mayor tamaño y una alta cantidad de sólidos solubles comparado con frutos del 
tratamiento sin raleo. El raleo también adelantó el desarrollo de los frutos de ‘Buen Lindo’. 
Los árboles de los tratamientos sin raleo mostraron una mayor tasa fotosintética que aquellos 
que poseen raleo. Por otro lado, la concentración de sorbitol presente en hojas fue 
significativamente menor en S2, en el tratamiento sin raleo. En cambio, en fruto se observa 
una diferencia significativa en la acumulación de sacarosa en el tratamiento de raleo 
comercial con respecto al tratamiento sin raleo hacia el período de cosecha (S3). La 
morfología de hoja, peciolo y pedicelo no presentó diferencias significativas en el floema 
para ninguno de los tratamientos de raleo en los estados S1, S2 y S3. Por otro lado, el peciolo 
de las hojas de los árboles con el tratamiento de raleo comercial presentó sistema vascular 
más desarrollado en comparación al tratamiento sin raleo. Tampoco se observan diferencias 
en el tamaño celular y número de células de los frutos entre los tratamientos de raleo 
comercial y sin raleo. Finalmente, la expresión relativa de los transportadores SUT1 y Poliol 
4 en frutos muestra un aumento en el tratamiento de raleo comercial en los estados S1 y S3. 
La expresión relativa de los transportadores SUT1, SUT4, Poliol 4 y Poliol 5 en hojas no 
muestra diferencias significativas para ninguno de los tratamientos de raleo. En conclusión, 
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el raleo afecta el tamaño y acumulación de azúcares en el fruto probablemente debido a una 
mayor expresión de transportadores de azúcares en el fruto y también genera un cambio en 
la morfología del sistema vascular de las hojas. 
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ABSTRACT. 
Chile is the main exporter of peaches and nectarines to the Northern hemisphere in 
counter-season. International markets are subject to certain standards of fruit quality, where 
most are looking for fruits with improved size and sweetness. These two characteristics can 
be affected by the agronomic technique known as thinning, which has as purpose to favor 
fruits to reach their maximum potential. Howere, not all peach varieties respond in the same 
way to thinning, for this reason we propose that thinning in Prunus persica leads to 
improvoved fruit size and sugar content due to an increase expression of sucrose and sorbitol 
transporters in source and sink organs. The objective of this work was to compare and 
quantify the photosynthetic activity, morphology, sugar content sucrose and sorbitol 
transporter and gene expression in leaves and fruits of Prunus persica trees submitted to 
different levels of thinning during one season. The treatments were commercial thinning (19 
leaves / fruit), no thinning (2 leaves / fruit) and total thinning (without fruits). The fruits of 
the trees with commercial thinning were bigger and contained a high amount of soluble solids 
compared to fruits from trees that were not thinned. Thinning also advanced the development 
of 'Buen Lindo' fruit. The unthinned trees showed a higher photosynthetic rate than the 
unthinned ones. On the other hand, the sorbitol concentration in leaves was significantly 
lower in S2 in the treatment unthinned trees. In contrast, a significant difference in fruit 
sucrose accumulation in the treatment of commercial thinning with respect to the treatment 
without thinning was observed towards the harvest period (S3). Leaf, petiole and pedicel 
morphology showed no significant differences in the phloem level for any of the thinning 
treatments in S1, S2 and S3 states. On the other hand, the leaf petiole presented increased 
vascular system in thinned plants compared to unthinned ones. Also, no differences were 
observed in fruit cell size and number of cells between commercial thinning and unthinning 
treatments. Finally, the relative expression of SUT1 and Poliol 4 transporters in fruits showed 
an increase in the commercial thinning treatment in the states S1 and S3. The relative 
expression of the transporters SUT1, SUT4, Polyol 4 and Polyol 5 in leaves does not show 
significant differences for any of the thinning treatments. In conclusion, the thinning affects 
the size and sugar accumulation in the fruit due to an increased expression of sugar 
transporters in the fruits and also a change in the vascular system morphology. 
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INTRODUCIÓN. 
1.1 Prunus persica (L.) Batsh, su fruto e importancia económica. 
El duraznero [Prunus persica (L.) Batsch] pertenece a la familia de las Rosaceae, esta 
especie es originaria de China, su fruto cae en la denominación de drupa, los cuales se 
caracterizan por poseer una delgada capa externa denominada exocarpo o epicarpio, seguida 
por un mesocarpo carnoso y una capa interna lignificada llamada endocarpo (Figura 1).  
 
 
Figura 1. Estructura morfológica del fruto de Prunus persica. Los frutos de duraznero 
se componen por la semilla, endocarpo (capa interna), mesocarpo (capa intermedia) y 
epicarpo (capa externa) (http://www.euita.upv.es/varios/biologia/web_frutos/drupas.htm). 
 
El desarrollo y maduración del fruto de duraznero está asociado a una serie de cambios 
morfológicos, fisiológicos, moleculares y bioquímicos. Estos cambios han sido separados en 
cuatros etapas claramente definidas, que van desde S1 a S4 (del inglés Stage) (Figura 2). La 
primera etapa S1, está asociada a una fase de crecimiento exponencial donde se observa un 
rápido incremento en la división celular (Chalmers & Ende, 1975). La segunda etapa S2 
corresponde a la lignificación del caroso (Dardick et al., 2010). La tercera etapa S3, 
corresponde a la segunda fase de crecimiento exponencial, donde se observa un incremento 
del tamaño por elongación celular del fruto (Zanchin, et al., 1994), y la cuarta etapa S4, 
corresponde a la etapa donde el fruto alcanza su tamaño máximo, comienza la maduración y 
posteriormente la post-cosecha (Trainotti, et al., 2003). 
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Figura 2. Crecimiento de fruto de Prunus persica variedad ‘Dixiland’. Se puede 
observar una curva de crecimiento doble sigmoidea en un gráfico de pares ordenados, 
donde el eje X corresponde a los días post floración (o days After Bloom en inglés) y el eje 
Y, corresponde al volumen del fruto, medido en centímetros cúbicos (círculos negros) y 
peso fresco, medido en gramos (círculos blancos; o fresh Weight en inglés). Se observan 
las 4 etapas de desarrollo de S1 a S4, claramente definidas, además de la etapa E (o early 
en inglés), correspondiente a cuando el fruto se encuentra en estado de cuaja, la flecha 
indica la fecha de cosecha. (Extraído y modificado de Lombardo et al., 2011). 
 
La producción mundial de durazno [Prunus persica (L). Batsch] alcanza alrededor de 
21 millones de toneladas, de la cual Chile alcanzo aproximadamente las 140.000 toneladas 
en el año 2016, ocupando el primer lugar a nivel de exportación del hemisferio sur en período 
de contra- estación, teniendo como objetivo de exportación países como Perú, México, 
EEUU, Ecuador, Colombia, Brasil (http://www.odepa.gob.cl). 
 
Los mercados internacionales poseen diferentes requerimientos tanto socioeconómicos 
como culturales, los cuales derivan en los requerimientos organolépticos de cada fruto, 
siendo todas aquellas propiedades físicas que pueden ser percibidas por los sentidos, tales 
como el olfato, tacto, audición, vista y gusto (http://lema.rae.es). Donde las características 
más requeridas son tamaño y dulzor del fruto, teniendo en consideración otros factores como 
período de cosecha (temprana, media y tardía), firmeza de la pulpa, color uniforme, 
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resistencia al manejo o al daño mecánico producto de la cosecha y post-cosecha. Todas estas 
características pueden jugar un rol importante en la conservación del estado fisiológico, tanto 
para la vida comercial como para la calidad final de la fruta, ya que son estas las que 
finalmente determina la aceptación o rechazo por el consumidor. 
 
Las características que posee un fruto tienen directa relación con los azúcares 
producidos en las hojas mediante la fotosíntesis, el flujo asociada al transporte, a través del 
floema y finalmente su almacenaje en los frutos, estos procesos son controlados mediante la 
relación fuente sumidero (Li et al., 1994). 
 
1.2 Fotosíntesis, transporte y almacenamiento. 
La fotosíntesis, es el proceso por el cual las plantas generan su energía y son capaces 
de fijar el carbono inorgánico usando la radiación electromagnética de la luz solar, como 
fuente primaria de energía. Este proceso se realiza en los cloroplastos de las hojas maduras, 
específicamente en los tilacoides y se divide en 2 fases: la fase fotoquímica y la fase de 
fijación y reducción del carbono. La fase fotoquímica es dependiente de luz, la que mediante 
una serie de reacciones de óxido/reducción en la clorofila, es capaz de absorber la radiación 
electromagnética a longitudes de onda entre 400 nm a 700 nm, luz denominada 
fotosintéticamente activa o PAR (photosynthetically active radiation). Utilizando esta 
energía se logra producir ATP y la generación de poder reductor NADPH. Luego, en la fase 
de fijación y reducción del carbono, se utiliza el NADPH generado, para fijar el carbono 
inorgánico, en el ciclo de Calvin-Benson. 
 
La fotosíntesis está sujeta a una serie de limitaciones, entre estas la cantidad de Rubisco 
activa en el cloroplasto lo que determinará la velocidad de carboxilación y regeneración en 
el ciclo de Calvin-Benson. La asimilación de carbono depende del ingreso de CO2 a la hoja, 
a través de los estomas, los cuales en condiciones de estrés hídrico y/o exceso de la 
temperatura (<32° C) se encuentran más cerrados (Blankenship et al., 2014). 
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En plantas de la familia de las Rosáceas las triosas fosfato producidas en el cloroplasto 
producto de la fotosíntesis viajan al citosol donde son convertidas principalmente en los 
azúcares de translocación sacarosa y sorbitol (Merlo y Passera, 1991).  
 
El transporte de azúcares producidos en la planta, a través de la fotosíntesis se realiza 
gracias al sistema vascular de la planta, el floema. Cada paso en el transporte de 
fotoasimilados desde el mesófilo del cloroplasto hasta los elementos cribosos de hojas 
maduras o adultas se denomina ‘carga del floema’ (Oparka y Van Bel, 1992). La llegada de 
los azúcares al floema puede ser, ya sea por la vía simplástica o apoplástica. 
 
En la vía simplástica los azúcares transitan de una célula a otra, a través de la membrana 
plasmática y de los plasmodesmos por el modelo denominado trampa de polímeros en donde 
la direccionalidad está dada por la polimerización de los azúcares. En la vía apoplástica se 
transportan azúcares por medio de las paredes celulares y/o de los espacios intercelulares. La 
vía apoplástica se caracteriza por poseer un transporte a partir de una carga activa del floema 
mediada por transportadores, los cuales se dividen en 2 grandes categorías, la primera 
categoría son los transportadores de disacáridos los cuales son transportadores simporters de 
sacarosa/H+ conocidos como transportadores SUT (del inglés sucrose transporter). Se ha 
reportado que, en especies dicotiledóneas, existen 3 subfamilias de transportadores SUT1, 
SUT2 y SUT4 (Zanon et al., 2015), que derivan su nombre por homología con la especie 
Arabidopsis thaliana en la cual se han caracterizado 9 subfamilias (Doidy et al. 2012), desde 
SUT1 a SUT9. En Prunus persica se ha determinado la localización hipotética de los 
transportadores SUT1 se expresa en la membrana plasmática de las hojas, SUT2 
mayoritariamente ubicados en el retículo endoplásmico y Golgi de células acompañantes y 
elementos cribosos del sistema vascular (Langhans et al., 2001) y finalmente SUT4 el cual 
se ubica en el tonoplasto de tejidos sumideros (Reinders, 2008). 
 
La segunda categoría de transportadores, son los que transportan monosacáridos. Estos 
transportadores fueron clasificados por  Johnson et al.,(2006), en 7 familias: la familia de 
proteínas transportadoras de azúcar (STP por sugar transporter protein o MST por 
monosaccharide transporters o HT por hexose transporter), la  familia de proteínas 
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facilitadoras de azúcar (SFPs por sugar facilitator protein o ERD6-like por early response 
to dehydration 6-like), la  familia transportadora de inositol (INTs o ITR por inositol 
transporter), la  familia de transportadores de monosacáridos de tonoplasto (TMTs por 
tonoplast monosaccharide transporter), la  familia del translocador de glucosa plastídico 
(pGlcTs por plastidic glucose translocator), la  familia de transportadores de glucosa 
vacuolar (VGTs por vacuolar glucose transporter) y la  familia  de transportadores de 
poliol/monosacárido (PMT o PLTs por polyol/monosaccharide transporter) (Reuscher et al., 
2014). Dentro de la familia PMT se han descrito a los transportadores SOT (del inglés 
sorbitol transporter) como los más importantes. Se han identificado 5 subfamilias simporters 
de sorbitol/H+, de las cuales se han caracterizado SOT1 y SOT2 en Prunus cerasus, que se 
expresan altamente en frutos (Gao et al., 2003). Mientras que SOT3, SOT4 y SOT5 se 
expresan en hojas en la especie Malus domestica (Watari et al., 2004). 
 
El mecanismo de translocación en el floema sigue el modelo denominado flujo por 
presión. El floema transporta agua y fotoasimilados, los cuales son producidos en la hoja y 
enviados hasta los frutos, meristemas u órganos que necesiten energía (Bostwick et al., 1992). 
La entrada activa de solutos al floema desde los tejidos que realizan fotosíntesis hace que 
disminuya el potencial de solutos causando una fuerte caída en el potencial hídrico en las 
células del floema, en respuesta el agua ingresa a los elementos cribosos desde el xilema 
provocando que la presión de turgor aumente. En los órganos que reciben los azúcares, al 
final de la vía de translocación, la descarga de estos azúcares hace que el potencial de solutos 
de esos órganos sea mayor, llevando a un aumento en el potencial de agua de los elementos 
cribosos por sobre el del xilema, provocando la salida de agua en ese sentido, lo que a su vez 
provoca que disminuya la presión de turgor. Esta diferencia genera un flujo de presión que 
dirige el movimiento de agua y solutos juntos producto del gradiente (Taiz y Zeiger, 2010). 
 
La descarga desde el floema puede ser hacia los órganos vegetativos (ápices, tallos, 
raíz, hojas en desarrollo), órganos de almacenamiento (tubérculos, rizomas y bulbo) y 
órganos reproductivos (frutos y semillas), mediante la vía simplástica, a través de 
plasmodesmos o por la vía apoplástica, mediante los transportadores mencionados 
anteriormente (Taiz y Zeiger, 2010). En donde participan enzimas a nivel de fruto para la 
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generación de sacarosa mediante la sacarosa sintasa (Susy) y sorbitol deshidrogenasa (SDH) 
para la síntesis de sorbitol y posteriormente, su almacenaje en la vacuola (Zhang et al., 2014). 
También participan las enzimas denominadas invertasas, donde se ha visto que la actividad 
combinada de las invertasas de pared celular como las invertasas de vacuola juegan un papel 
significativo en la fuerza del sumidero (Yelle et al., 1991). 
 
1.3 Parámetros fisiológicos. 
Como se mencionó anteriormente, el proceso fotosintético se inicia cuando la luz es 
absorbida por los pigmentos fotosintéticos de los complejos antena, ubicados en la membrana 
de los tilacoides del cloroplasto. Parte de la energía absorbida es utilizada en el proceso 
fotoquímico de la fotosíntesis, el resto es disipado como calor, y en menor medida, como 
fluorescencia. La energía que llega a la clorofila se usa para la etapa fotoquímica, la que se 
denomina disipación fotoquímica, mientras que la energía que no es usada para este proceso 
fotosintético como el calor y la fluorescencia caen en la denominación de disipación no 
fotoquímica. Estos fenómenos ocurren de forma coordinada, de tal manera que el aumento 
de uno de ellos va en el desmedro de los otros (Maxwell et al., 2000). Es así como de la 
medición de fluorescencia de la clorofila específicamente del fotosistema II (PSII), se puede 
obtener información de la eficiencia fotoquímica de la fotosíntesis, medición de la tasa de 
transporte de electrones a través del PSII (ETR) y la disipación como calor de la energía 
absorbida por la planta además de procesos fotoquímicos y no fotoquímicos asociados a la 
conversión de energía en los cloroplastos (Bolhàr-Nordenkampf et al., 1993., Rohácek y 
Barták, 1999).  
 
El poder reductor NADPH y el ATP producidos en la fase fotoquímica de la fotosíntesis 
son utilizados en la fase de asimilación de carbono, en el estroma de los cloroplastos, donde 
el carbono mediante reacciones de óxido/reducción en el ciclo de Calvin-Benson genera el 
glúcido gliceraldehido-3-fosfato (Raines, 2003). El cual es el principio de la síntesis de todas 
las macromoléculas necesarias para la planta a un nivel estructural y energético. En este 
proceso se genera una gradiente de CO2 entre el interior de las hojas y el ambiente, que 
permite el intercambio de gases (H2O, O2, CO2, etc.), el cálculo de ese intercambio gaseoso 
permite medir la fotosíntesis. El cual puede ser medido, a través del denominado análisis 
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infrarrojo de gases (IRGA, infrared gas analysis), en donde la medición de gases 
heteroatómicos (H2O y CO2) poseen la capacidad de absorción de longitud de onda de luz 
infrarroja, mientras que los gases monoatómicos (O2, N2, etc.) no absorben la longitud de 
onda de la luz infrarroja, lo cual permite la medición diferencial entre estos dos tipos de gases 
y de esta manera determinar la tasa de asimilación  de CO2 entre la hoja y el ambiente en un 
momento dado (CID bio-science, manual CI-340).  
  
Algunos ejemplos del uso de este van desde la medición de regímenes hídricos a nivel 
fisiológico en plantaciones de arroz, tales como tasa fotosintética (A), conductancia 
estomática (gs) y transpiración (E) (Khairi, 2015). Además de los efectos de equilibrio fuente 
sumidero, en Prunus persica y otras especies (McCormick et al., 2006., DaMatta et al., 2008., 
Duan et al., 2008., Yan et al., 2011). 
 
1.4 Relación fuente/sumidero y raleo. 
La relación fuente/sumidero depende de dos variables, las que consisten de un 
complejo mecanismo entre el equilibrio, retroalimentación, asignación y partición del 
carbono (Taiz y Zeiger, 2010). La primera variable son los órganos fuentes, que se definen 
como los exportadores netos de fotoasimilados generados por la fotosíntesis, los cuales son 
generalmente representados por hojas maduras, capaces de producir un excedente metabólico 
a sus propias necesidades (Villalobos, 2001). En la otra variable se encuentran los órganos 
sumidero lo que son fotosintéticamente inactivos, se caracterizan por ser órganos que crecen 
rápidamente, tales como los meristemos, hojas inmaduras y tejidos de almacenamiento como 
los frutos, estos son aquellos que atraen los excedentes metabólicos de los órganos fuente 
(Villalobos, 2001). La capacidad de atraer el excedente metabólico depende del tamaño del 
sumidero, metabolismo, ciclo celular y el estadío de desarrollo (Li et al., 1994).  
 
La regulación de la partición de carbono asimilado entre órganos fuente y sumidero en 
plantas superiores es un proceso altamente regulado que responde a fitohormonas, luz, 
azúcares, factores bióticos y abióticos, etc. generando una compleja red de señales que 
corregulan el proceso (Roitsch, 1999). 
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Una de las formas de manipular la relación entre los órganos fuentes y órganos 
sumideros puede ser por medio de diferentes prácticas agronómicas, una de ella es el raleo. 
El raleo tiene como efecto favorecer a los frutos individualmente para que alcancen su 
máximo potencial (potenciando el suministro de carbono) donde lo que se busca es disminuir 
la competencia por los fotoasimilados, lo que se traduce en un mayor crecimiento de los 
frutos con una mayor acumulación de azúcares. Ambas variables son un determinante en el 
rendimiento y la producción asociada a la disponibilidad del carbono en los cultivos de 
interés comercial (Grossman y DeJong, 1995., Zhang et al., 2010). 
 
Por lo tanto, según lo visto anteriormente, los efectos del raleo llevan a un aumento del 
tamaño del fruto además de un aumento del dulzor, este fenómeno podría ser explicado por  
3 factores, uno de ellos es la producción que está directamente relacionado con la generación 
de azúcares en la fotosíntesis, el transporte, donde tanto la carga hacia el floema mediada por 
transportadores de azúcares, como la anatomía del sistema vascular podrían jugar un papel 
en el flujo de los azúcares desde los órganos fuente hasta los órganos sumideros y por último 
el almacenamiento, donde los transportadores de descarga y los de vacuola podrían 
determinar la cantidad de azúcar que el fruto puede almacenar en los árboles a diferentes 
intensidades de raleo (Figura 3). 
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Figura 3. Factores fisiológicos que pueden ser afectados por el raleo llevando a un 
aumento del tamaño y dulzor del fruto. La práctica agronómica del raleo (verde), lleva a 
un aumento del tamaño y dulzor del fruto (amarillo). Ese aumento podría ser debido a 
distintos factores (rosado), como la producción, el transporte y almacenamiento de azúcares. 
Los procesos fisiológicos que afectarían la homeostasis y partición de azúcares en la planta 
están indicados en el esquema (azul).  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Producción 
Raleo 
Tamaño y dulzor 
Transporte Almacenamiento 
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HIPÓTESIS. 
 
El raleo en Prunus persica lleva a un aumento del tamaño y contenido de azúcar del 
fruto debido a una mayor expresión de transportadores de sacarosa y sorbitol en los órganos 
fuente y órganos sumideros. 
 
OBJETIVOS. 
 
1.1 Objetivo general. 
 
Comparar y cuantificar la actividad fotosintética, morfología, contenido de azúcares, 
además de la expresión génica de los transportadores de sacarosa y sorbitol en hojas y frutos 
de árboles de Prunus persica, sometidos a diferentes niveles de raleo durante una temporada. 
 
1.2 Objetivos específicos. 
 
1. Analizar parámetros fisiológicos de hojas fuente durante el desarrollo de la fruta a 
diferentes equilibrios fuente/sumidero. 
2.  Evaluar el crecimiento de los frutos de una variedad de Prunus persica sometida a 
distintos niveles de raleo durante una temporada. 
3. Extraer y cuantificar azúcares de hojas y frutos mediante HPLC. 
4. Comparar morfología de hojas y frutos durante el desarrollo del fruto para cada tipo de 
raleo. 
5. Cuantificar la expresión génica de los transportadores de sacarosa y sorbitol mediante     
q-PCR en hojas y frutos. 
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MATERIALES Y MÉTODOS. 
 
1.1  Material vegetal. 
 
Los experimentos se llevaron a cabo con los frutos y las hojas cosechadas de la variedad 
de durazno ‘Buen Lindo’, recolectadas desde viveros El Tambo Limitada, ubicada en 
cercanias a la localidad de Malloa (latitud -34,474581, longitud -70,985219), VI Región del 
Libertador Bernardo O’Higgins, en el año 2015. El crecimiento se controló semanalmente 
aproximadamente a los 25 días después de la plena floración hasta la fecha de cosecha, 
mediante la recolección de frutos y hojas en 6 diferentes árboles. Los árboles recibieron 
atención estándar hortícolas. 
 
1.2      Diseño experimental. 
 
El diseño experimental utilizado fue el de bloques al azar para realizar las mediciones 
de forma aleatoria, el cual consiste de la medición de 4 bloques donde se evaluaron 3 ramillas 
independientes para cada uno de los diferentes tratamientos de raleo. La ramilla fue 
considerada como unidad experimental porque presenta independencia en relación a la 
asimilación de carbono. Experimentos ocupando carbono marcado (C13), demostraron que el 
carbono fijado en las hojas de una ramilla es transportado solamente a frutos de esa misma 
ramilla y no a ramillas adyacentes (Volpe et al., 2008). 
 
1.3  Tratamientos de raleo. 
 
Se realizó un raleo controlado en 6 árboles en total para cambiar su equilibrio fuente 
sumidero, el cual consistió de 2 árboles para el tratamiento sin raleo, 2 árboles para el 
tratamiento de raleo comercial y finalmente 2 árboles para el tratamiento de raleo total. El 
raleo se realizó en 2 fechas para la variedad ´Buen Lindo´, siendo a los 33 DAB (o days After 
Bloom en inglés) para raleo total (2 de octubre del 2015) y 38 DAB para raleo comercial (7 
de octubre 2015). 
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El raleo se efectuó de la siguiente manera: 
• Sin raleo 2 HPF (hojas por fruto). Se dejaron todos los frutos en el árbol con una 
proporción de aproximadamente 2 hojas por fruto. 
• Raleo comercial 19 HPF (hojas por fruto). En el vivero se realizó un raleo óptimo 
para las necesidades del mercado el cual correspondía a 19 hojas por fruto. 
• Raleo total. Se removieron todos los frutos del árbol.  
 
1.4  Análisis fenotípico. 
Se realizó una caracterización fenotípica al momento de la cosecha de 18 frutos 
representativos del total de frutos obtenidos de 2 árboles para el tratamiento sin raleo y 18 
frutos representativos del total de frutos de los 2 árboles para el tratamiento de raleo 
comercial, teniendo en consideración los siguientes parámetros: 
 
• Calibre: Se determinó el diámetro ecuatorial de los frutos con un pie de metro digital en 
los primeros períodos y calibre universal para fruta con bucle expansible para el período 
final. 
• Peso: Se determinó el peso de cada uno de los frutos perteneciente a cada tratamiento 
mediante la utilización de una balanza digital. 
• Sólidos solubles: Se realizó la determinación mediante un refractómetro termo 
compensado digital (HANNA instruments inc. Woonsoket-RI-USA, Modelo HI 96811, 
serie 08255834) donde los resultados fueron expresados en porcentaje de sólidos solubles 
totales. 
• Acidez titulable: Se determinó mediante la titulación de 5 mL de jugo del durazno 
provenientes de cada grupo de muestras. La titulación se realizó con NaOH 0,1N hasta 
un pH cercano a 8,2. Se registró el volumen y expresó la acidez como porcentaje de ácido 
málico, utilizando la siguiente fórmula:  
% acidez = volumen NaOH (mL)* 0,067*0,1*100  
              volumen de jugo 
• Firmeza del fruto: Se evaluó utilizando un penetrómetro (FT-327, EFFEGI, Italia) y se 
expresó la firmeza en libras-fuerza. 
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1.5  Tinción de Lignina. 
 
Para determinar el momento en el que ocurre el endurecimiento del carozo en los 
duraznos, se realizó tinción específica de lignina, según el protocolo descrito por Dean et al., 
1997. Se tomaron 2 frutos de cada árbol del tratamiento sin raleo y raleo comercial, a los 
cuales se les realizó un corte transversal y luego se les adicionó una solución de 
fluoroglucinol 5% en etanol 85% al carozo, se eliminó el exceso, y luego se colocó HCl 
fumante provocando un cambio de color del carozo a rojizo, finalmente se procedió a lavar 
con etanol 95%. 
 
1.6  Parámetros fotoquímicos.  
 
El análisis se realizó en 6 árboles en total de los cuales se utilizaron 2 árboles para cada 
tratamiento raleo (sin raleo, raleo comercial y raleo total), las mediciones fueron realizadas 
en 1 hoja en 3 ramillas distintas para cada árbol, lo cual se repitió secuencialmente 4 veces. 
Los parámetros fotoquímicos de las hojas se realizaron durante todo el desarrollo de los frutos 
hasta la cosecha, cuyas mediciones fueron cada 7 días para la variedad ‘Buen Lindo’. 
Se utilizó el equipo Fluorpen 100 (FluorPen PAR, Qubit Systems Inc., Kingston, Canada), el 
que puede medir parámetros relacionados con la etapa fotoquímica de la fotosíntesis. (Melis 
et al., 1987, Genty et al., 1989). Las mediciones se realizaron en hojas, las cuales fueron 
cubiertas con aluminio durante 30 min. El método se basa en mediciones sucesivas de la 
fluorescencia de la hoja previamente adaptada a oscuridad, expuesta a un incremento de la 
intensidad de la luz PAR incidente, que va desde 100, 200, 300, 500 hasta 1000 PAR 
(Photosynthetically active radiation o Radiación fotosintéticamente activa). En donde la 
radiación fotosintéticamente activa o PAR corresponde a la fracción de la luz que las plantas 
usan para realizar fotosíntesis, la cual se expresa como densidad de flujo de fotones μmol 
fotones m-2 s-1 (Baker et al., 2008). 
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1.7  Parámetros de intercambio gaseoso. 
 
El análisis se realizó en 6 árboles en total de los cuales se utilizaron 2 árboles para cada 
tratamiento raleo (sin raleo, raleo comercial y raleo total), las mediciones fueron realizadas 
en 1 hoja de 1 ramilla con 3 mediciones en cada árbol, lo cual se repitió secuencialmente 3 
veces. Las mediciones se realizaron lo más temprano posible durante el día, para evitar el 
cierre estomático que ocurre durante el mediodía en árboles leñosos en respuesta a luz 
(Davies y Kozlowski, 1974). Los parámetros de intercambio gaseoso de las hojas se 
realizaron durante todo el desarrollo de los frutos hasta el período de cosecha, cuyas 
mediciones se desarrollaron cada 7 días, para cada uno de los individuos con diferentes 
tratamientos de raleo para la variedad ‘Buen Lindo’. Se utilizó el equipo de fotosíntesis 
portable CI-340 (CID bio-science). El equipo CI-340 tiene como fundamento el análisis 
infrarrojo de gases (IRGA, infrared gas analysis), donde se mide el intercambio de gases 
entre la hoja y el ambiente en un momento dado, en este mecanismo se utilizó un dispositivo 
de fuente de luz PAR, aplicándose una luz saturante de 1000 μmol fotones m-2 s-1 sobre la 
hoja. 
 
1.8  Extracción de azúcares. 
 
Se utilizó un total de 6 árboles, 2 para cada tratamiento de raleo (sin raleo, raleo 
comercial y raleo total), donde se utilizaron 3 ramillas independientes, de cada ramilla se 
generó 1 pool de hojas (7-9 hojas) y 1 pool de frutos (2-3 frutos) recolectadas durante el 
desarrollo del fruto de la variedad ‘Buen Lindo’. Los puntos de estudio seleccionados 
corresponden a cada uno de los estados del desarrollo del fruto siendo, 33 DAB para S1, 58 
DAB para S2 y 93 DAB para S3. Las muestras fueron congeladas con nitrógeno líquido y 
almacenadas a -80° C hasta su utilización. La extracción de azúcares se realizó mediante el 
protocolo de extracción hidroalcohólica según Moing et al., (2004) con las siguientes 
modificaciones. Se lavaron tubos falcón de 15 mL con 2 mL de etanol 100%, los cuales se 
dejaron secar a 70° C, al día siguiente el tejido previamente pulverizado con nitrógeno líquido 
en mortero y procesadas en el liofilizador (Labconco, modelo Freezone 4.5) donde se pesó 
0,03 g de tejido, seguido de una serie de 3 lavados de etanol decreciente (80%, 50% y agua 
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miliQ) a volúmenes de 2 mL en los dos primeros lavados y 3 mL en el último, los cuales se 
llevaron al baño termoregulado por 15 min a 80° C para finalmente ser centrifugados 10 min 
a 13.000 RPM (revoluciones por minuto), estos  tubos se dejaron secar toda la noche en el 
Speed-Vac (Eppendorf Vacufuge plus), los que finalmente fueron resuspendidos en 125 µL 
de agua MiliQ®. Una vez completado el proceso se realizó una dilución de las extracciones 
de 1:1000 para fruto y 1:500 para hojas con agua MiliQ® con una conductancia de 18,2 
µΩ/cm2, por último, se filtraron las muestras con pirinolas marca Merck-Millipore de nylon, 
de 0,45 µm de poro. 
 
1.9  Cuantificación de azúcares. 
 
Se realizaron 3 extracciones independientes para los pools de frutos (2-3 frutos) con 
sus diferentes tratamientos de raleo (sin raleo y raleo comercial)  y para cada uno de los pools 
de hojas (7-9 hojas) de los diferentes tratamientos de raleo (sin raleo, raleo comercial y raleo 
total) estas fueron inyectadas en el equipo de cromatografía líquida de alto rendimiento 
(HPLC) Dionex DX-500, el cual consta de 5 módulos: una bomba modelo GP-50, un 
calefactor de columna modelo LC-30, un detector electroquímico modelo ED-40, un detector 
UV/VIS modelo AD-20 y un autosampler modelo AS-50, para la carga automática de las 
muestras. Para la corrida de las distintas muestras se utilizaron dos columnas en tándem 
CARBOPAC PA1 de Thermo-Scientific y las condiciones de corrida están descritas en la 
Tabla 1: 
 
Tabla 1. Condiciones de corrida equipo DX-500  
 
Temperatura 40 °C 
Presión 2500 – 3000 PSI 
Fase móvil NaOH 200 mM 
Tamaño del loop 25 µL 
Flujo 1,5 mL/min 
Volumen de inyección 150 µL 
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Una vez hecha la corrida de estándares y muestras, se realizó la cuantificación 
confeccionando la curva estándar, con el programa “Chromeleon” (Thermo-Scientific). 
 
1.10  Morfología e histología. 
 
Se utilizó un total de 6 árboles, 2 para cada tratamiento de raleo (sin raleo, raleo 
comercial y raleo total), donde se utilizó 1 ramilla por árbol, de la cual se recolectaron 1 a 2 
frutos por tratamiento de raleo (sin raleo y raleo comercial) y 2 hojas por tratamiento de raleo 
(sin raleo, raleo total y raleo comercial). Los puntos de estudio seleccionados corresponden 
a cada uno de los estados del desarrollo del fruto siendo, 33 DAB para S1, 58 DAB para S2 
y 93 DAB para S3, las que fueron recolectadas cada 15 días. Mediante una serie de cortes 
transversales las hojas fueron divididas como se muestra en la Figura 4A, donde se destacan 
las secciones de estudio: base del peciolo, hoja (zona basal, media y apical) y el peciolo para 
cada árbol con sus respectivos tratamientos de raleo (sin raleo, raleo comercial y raleo total). 
Además, se realizó un corte longitudinal del mesocarpo del fruto y un corte transversal en el 
pedicelo como se muestra en la Figura 4B para cada tratamiento de raleo (sin raleo y raleo 
comercial), cuyas muestras fueron inmediatamente fijadas con FAA (formaldehido ácido 
acético). Estas muestras fueron sometidas a una serie de pasos sucesivos los que se 
caracterizan en primer lugar, por una deshidratación lenta, la que consiste en una serie de 
lavados de etanol creciente con agitación constante en frio a concentraciones de 10% por 1 
h, 30% por 1 h, 50% por 2 h, 70% por 2,5 h, 85% por 2,5 h y 95% toda la noche. Al día 
siguiente se realizaron 2 lavados de etanol 100% durante 1,5 h cada uno. Seguida por el 
aclaramiento donde se agregó Neo-Clear/etanol en concentraciones crecientes de 30%, 50% 
y 70% con agitación constante en frio. El siguiente paso corresponde a la infiltración de Neo-
Clear/parafina con concentraciones decrecientes de 70% por 1,5 h y 40% por 1,5 h y se dejó 
en parafina pura toda la noche a 60° C, las que fueron dejadas a 60° C durante 1 o 2 días. El 
siguiente paso corresponde a la inclusión en bloques para cada tipo de tejido. Posteriormente 
se realizaron 2 cortes con un espesor de 3 µm con el micrótomo (Leica Biosystems). Seguida 
de la tinción que se realizó con Fluorescent Brightner 28 (Sigma), las imágenes fueron 
utilizando el microscopio de epifluorescencia Spinning-Disk IX2-DSU (Olympus). La 
cuantificación para la base del peciolo, peciolo y pedicelo consistió de 4 mediciones como 
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se muestra en la Figura S1(A), en cambio en hojas se midieron 3 secciones, tal como se 
muestra en la Figura S1(B). La proporción de cada uno de los tejidos de estudio fue calculada, 
de acuerdo al radio de cada tejido (µm) en función del radio total de cada muestra. El número 
y tamaño de células del mesocarpo de los frutos consistió de 15 mediciones de una región de 
2 x 2 mm en cada uno de los tratamientos de raleo, a través del programa ImageJ. 
 
 
Figura 4. Esquema representativo de los cortes transversales y longitudinales de hoja 
y fruto de la variedad ‘Buen Lindo’. A: Cortes transversales en hojas para los 
tratamientos de sin raleo, raleo comercia y raleo total; B: Corte transversal del pedicelo y 
corte longitudinal del mesocarpo del fruto para los tratamientos sin raleo y raleo comercial. 
 
1.11  Búsqueda de genes candidatos. 
 
La búsqueda de genes candidatos se realizó por medio del proceso biológico implicado 
en el transporte transmembrana (GO:0055085), en la versión 2.1 del genoma de Prunus 
persica (www. phytozome.jgi.doe.gov) (Verde et al., 2013). Luego se filtró, de acuerdo a la 
anotación para transportadores de azúcares tomando en cuenta 2 categorías: los 
transportadores de disacáridos (SUT) y los transportadores de monosacáridos (STP, SFP, 
TMT, INT, pGlcT, VGT y PMT) (Reusche et al., 2014). 
Los genes candidatos asociados a transporte de azúcares fueron analizados y filtrados 
mediante su ontología, tanto para la función molecular y localización (asociadas al transporte 
de azúcares). Los genes candidatos obtenidos fueron comparados con datos de RNA-Seq de 
frutos de Prunus persica variedad CV ‘Sweet September’ para los estadíos de pre 
A B 
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lignificación, estadío de crecimiento (S1), lignificación (S2) y post lignificación (S3) 
facilitados por la Dra. Lee Meisel (Universidad de Chile) (datos no publicados), donde se 
tomaron en consideración solo aquellos que poseían expresión diferencial, a través de todo 
el desarrollo del fruto (Tabla S1).  
 
1.12 Extracción de RNA y síntesis de cDNA. 
 
Se tomaron muestras de frutos desde 3 ramillas independientes de un árbol para cada 
tratamiento de raleo (sin raleo y raleo comercial). Se muestrearon 2-3 frutos de cada ramilla, 
a partir de los cuales se generó un pool de frutos, que fue considerado como una unidad 
experimental para estos experimentos. Las muestras se recolectaron durante todo el 
desarrollo del fruto de la variedad ‘Buen Lindo’. Los puntos de estudio seleccionados 
corresponden a cada uno de los estados del desarrollo del fruto siendo, 33 DAB para S1, 58 
DAB para S2 y 93 DAB para S3.  
 
El RNA total fue obtenido desde el mesocarpo del fruto, donde se pesó 1 g al que se le 
adiciono 10 mL del tampón de extracción (CTAB 2 %, PVP 2 %, EDTA 25 mM, NaCl 2 M, 
Tris HCl 100 mM), se añadió 92 µL de β-mercartoetanol, el cual fue mezclado vigorosamente 
en vortex, para luego ser incubado 10 min a 65 °C (agitando de vez en cuando), se agregaron 
10 mL de cloroformo/alcohol isoamilico (24:1) y se puso en vortex por 3 min para luego ser 
centrifugado 15 min a 9000 RPM a 4° C, donde se recuperó la fase acuosa y se le adiciono 
1,2 mL de LiCl cada 4 mL de fase acuosa. Se dejó a 4 °C en hielo por toda la noche y se 
centrifugo 1 h a 9000 RPM a 4° C, donde se eliminó la fase acuosa y el pellet se resuspendió 
en 1 ml de SDS 0,5%, se extrajo con un volumen de cloroformo/alcohol isoamilico (24:1) 
donde se agito por 2 min, se centrifugo a 14.000 RPM por 15 min a 4 °C y se recuperó el 
sobrenadante para adicionarle 0,7 volúmenes de isopropanol frio dejándolo 30 min a -80 °C. 
Finalmente se centrifugo por 25 min a 14.000 RPM a 4 °C y se lavó el pellet 2 veces con un 
volumen de  400 µL de etanol 70%, el cual se centrifugo 5 min a 14.000RPM y se resuspendió 
en 30µL agua libre de nucleasas (Meisel et al., 2005). 
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Se tomaron muestras de hojas desde 3 ramillas independientes de un árbol para cada 
tratamiento de raleo (sin raleo, raleo comercial y raleo total), se muestrearon 7-9 hojas de 
cada ramilla, a partir de las cuales se generó un pool de hojas. Las muestras se recolectaron 
durante todo el desarrollo del fruto de la variedad ‘Buen Lindo’. Los puntos de estudio 
seleccionados corresponden a cada uno de los estados del desarrollo del fruto siendo, 33 DAB 
para S1, 58 DAB para S2 y 93 DAB para S3. 
La extracción de RNA total para hojas de durazno se realizó mediante el protocolo 
PureLink® Plant RNA Reagent (Thermo Fisher Scientific), donde se pesó 0,1 g de material 
vegetal y se pulverizo con nitrógeno líquido, luego se le adiciono 500 µL de PureLink® Plant 
RNA Reagent para mezclar con cuidado, se incubo 5 min a temperatura ambiente para  luego 
centrifugar 12.000 g por 2 min a temperatura ambiente, se transfirió el sobrenadante a un 
tubo nuevo y se agregó 100 µL de NaCl 5M (mezclando con cuidado), luego se adicionaron 
300 µL de cloroformo/alcohol isoamilico (24:1) y se mezcló por inversión, se centrifugo a 
12.000g por 10 min a 4° C después se  recuperó la fase acuosa superior y se adiciono un 
volumen de alcohol isopropilico para mezclar y mantener a temperatura ambiente por 10 
min.se centrifugo a 12000 g por 10 min a 4° C, se descartó el  sobrenadante y se resuspendió 
el pellet con 1 ml de etanol 75% para  luego centrifugar a 12.000 g por 1 min a temperatura 
ambiente. Se descartó el sobrenadante y se realizó un spin-down y se botó el resto del 
sobrenadante y finalmente se resuspendió en 10 a 30 µL de agua libre de nucleasas. 
 
La concentración e integridad del RNA total fue cuantificada mediante el equipo Epoch 
(Biotek®), las cuales fueron corridas en un gel de integridad (MOPS 1,5%) (21,8 mL de agua 
de DEPC,0.38 g agarosa, 0.75 mL formaldehido 35%, 2.5 mL Mops 10X).  En fruto (Figura 
S2) y hojas (Figura S3). Luego para la síntesis de cDNA se midió nuevamente la 
concentración de RNA total usando el equipo Qubit flourometer (invitrogen), en donde el 
primer paso fue el tratamiento con DNAsa de frutos (Figura S4) y hojas (Figura S5). 
Finalmente, la comprobación de la síntesis de cDNA en frutos (Figura S6) y hojas (Figura 
S7) donde se utilizó la Supercript® II RT (Invitrogen) según las específicaciones del 
fabricante, con un partidor que amplifica para el gen TEFII (Tabla 2).  
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1.13  Cuantificación de PCR en tiempo real. 
 
Los puntos de estudios, tanto en frutos como en hojas corresponden a cada una de las 
extracciones de RNA mencionadas anteriormente (33 DAB para S1, 58 DAB para S2 y 93 
DAB para S3). Se utilizó una modificación del método descrito por Pfaffl (2001). Este 
método toma en cuenta el uso de un calibrador que permite comparar todas las muestras entre 
sí, con otras corridas, o con una referencia en el caso de comparar tratamientos, mediante la 
siguiente formula: 
 
 
 
El ensayo fue basado en SYBR-Green, en el cual se cargaron 20 µL de la mezcla de 
reacción que contiene 1 µL del templado cDNA, 1 µL de partidores, 8 µL de agua libre de 
nucleasas y 9 µL del Master Mix SYBR-Green (Kapa Biosystems). La amplificación fue 
analizada mediante el sistema G8830A AriaMx Real-Time PCR (Agilent Technologies) con 
una unidad de filtraje monofásica de alta sensibilidad (Gamma). El programa de 
amplificación consistió de 1 ciclo de 3 min a 95° C, seguida de 40 ciclos de 5 s a 95° C y el 
paso final de 15 s a 60° C. La curva de Melting consistió de 3 fases: 3 s a 95° C, 30 s a 65° 
C y 30 s 95° C. El transcrito fue cuantificado usando el método de la curva estándar (Figura 
S8). Todos los análisis fueron utilizando 3 réplicas biológicas y 3 réplicas técnicas. La 
secuencia de los partidores usados en los ensayos de q-PCR son listados en la Tabla 2. 
 
Los genes TEFII, SUT1, SUT4, Poliol 4 y Poliol 5 presentaron un producto único y 
especifico en las muestras de hojas para el tratamiento de sin ralo, raleo comercial y raleo 
total (Figura S9, Figura S10, Figura S11, Figura S12, Figura S13 respectivamente), lo cual 
también se observó en las muestras de fruto para los tratamientos de sin raleo y raleo 
comercial (Figura S14, Figura S15, Figura S16, Figura S17, Figura S18 respectivamente). 
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Tabla 2. Tabla de partidores utilizados en esta tesis.  
 
Nombre Secuencia % 
GC 
pb Tm 
(° C) 
Tamaño 
(pb) 
Eficiencia 
(%) 
Numero de 
acceso 
SUT1 
Fwd 
CCATCACTCTCCTCCTCGTC 60 20 56.5 200 103,1 
R2=0,997 
Pp.8G052700 
SUT1 
Rev 
GAGACACGTCACCAGAAGCA 60 20 57.1 200 
SUT4 
Fwd 
CCTTGCAGAGCTCTCCTCGC 60 20 60.4 200 134,34 
R2 = 0,97 
Pp.1G542000 
SUT4 
Rev 
AAAGCAGACTTGAGATTTGC 60 20 51.2 200 
Poliol 4 
Fwd 
ATAGGGTGTGCAGTGGCCTA 60 20 58.3 200 99,07 
R2=0,992 
Pp.3G156900 
Poliol 4 
Rev 
CCCTTCCCCTTGCCATTGTT 60 20 58.2 200 
Poliol 5 
Fwd 
CGTCTTAGCCATGCCAGAGT 60 20 57.1 200 102,01 
R2=0,991 
Pp.5G027100 
Poliol 5 
Rev 
CGCCTTCACCATGGCTTTTC 60 20 57.1 200 
TEFII 
Fwd 
GGTGTCACGATGAAGAGTGATG 60 22 55.5 200 104,52 
R2=0,999 
AT1G56070 
TEFII 
Rev 
CCACGAAGACGAAGCACTAAG 60 21 55.6 200 
 
1.14  Análisis estadístico. 
 
Los análisis estadísticos para los parámetros fisiológicos, parámetros fenotípicos y 
cuantificación de azúcares entre tratamientos de raleo para la variedad ‘Buen Lindo’ se 
realizaron mediante un análisis de la varianza con el test Tukey teniendo como parámetros 
los datos significativos con un valor P<0,05, para esto se utilizó el programa estadístico 
Infostat (versión 2014. Grupo infostat, FCA, Universidad Nacional de Córdoba, Argentina. 
URL http://www.infostat.com.ar). ANOVA. 
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RESULTADOS. 
 
1.1  Parámetros fenotípicos. 
1.1.1  Desarrollo de los frutos. 
Los parámetros fenotípicos de un fruto son todas aquellas características físicas y/o 
químicas que podemos medir, que nos permiten determinar si un fruto cumple con ciertos 
estándares o características asociadas a calidad con respecto a otro, las cuales finalmente 
determinaran la aceptación o rechazo por el consumidor.  
El desarrollo de los frutos de durazno se caracteriza por presenta un crecimiento doble 
sigmoidea que presenta 4 etapas claramente definidas que van desde S1 hasta S4. En la fase 
S1, ocurre la primera etapa de crecimiento exponencial del fruto, seguida de la fase S2, que 
corresponde a la fase de lignificación del caroso. En la etapa S3, ocurre la segunda fase de 
crecimiento exponencial del fruto y alcanza su tamaño máximo para ser cosechado. En la 
fase S4 ocurren todos los tratamientos post-cosecha del fruto y finalmente llega al 
consumidor. 
El diámetro ecuatorial de los frutos de la variedad  ´Buen Lindo` (Figura 5) mostró una 
fase de desarrollo S1 (del inglés Stage) que comienza a los 33 DAB hasta los 53 DAB para 
el tratamiento de raleo comercial y 58 DAB para el tratamiento sin raleo, esta fase se 
caracteriza por ser la etapa del primer crecimiento exponencial del fruto, posteriormente, S2 
desde los 53 DAB para el tratamiento de raleo comercial y 58 para el tratamiento sin raleo, 
hasta los 93 DAB cuya etapa presenta una disminución en el crecimiento del fruto, el que se 
ve reflejado en un cese en las diferencias significativas del diámetro como se observa en la 
Tabla 3. Entre los 93 DAB hasta 101 DAB para raleo comercial y 93 DAB hasta 110 DAB 
para sin raleo se localiza S3, en donde finalmente comienza a los 101 DAB para raleo 
comercial y 110 DAB para sin raleo el período posterior a la cosecha S4.  
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Figura 5. Curva de crecimiento de frutos de la variedad ‘Buen Lindo’. Diámetro de 
frutos (mm) en el tiempo (DAB= días post-floración o days after bloom) de dos árboles 
con distintos tipos de raleo: sin raleo que presentaba aproximadamente 2 hojas por fruto 
(HPF) y raleo comercial con 19 HPF. A los 38 DAB se realizó el raleo. Las etapas del 
desarrollo del fruto fueron definidas como S1: primera fase de crecimiento por división 
celular del mesocarpo; S2: lignificación y/o endurecimiento del carozo; S3: Segunda fase 
de crecimiento por la elongación y proliferación de células del mesocarpo; S4: Período 
posterior a la cosecha. Las líneas punteadas verde y rojo representan el cambio de cada 
fase para raleo comercial y sin raleo respectivamente. La línea punteada negra representa 
el término/inicio en común para ambos raleos.  Los asteriscos (*) representan diferencias 
significativas de diámetro entre raleos mediante el test de Tukey (ANOVA P< 0,05). 
 
 
 
 
 ‘Buen Lindo’ 
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Tabla 3. Diámetro promedio de los frutos de la variedad ‘Buen Lindo’ en distintas 
fases de desarrollo. 
Sin raleo (2 HPF) Raleo comercial (19 HPF) 
Estado del 
desarrollo 
(DAB) 
Diámetro 
(mm) 
Tukey  Estado del 
desarrollo 
(DAB) 
Diámetro 
(mm) 
Tukey  
33 (S1) 12,45 A 33 (S1) 10,14 A 
38 (S1) 14,14 A 38 (S1) 15,00 A 
46 (S1) 18,50 B 46 (S1) 21,86 B 
53 (S1) 21,66 BC 53 (S2) 30,24 C 
58 (S2) 24,73 C 58 (S2) 34,00 CD 
63 (S2) 30,97 D 63 (S2) 37,52 DE 
72 (S2) 32,46 D 72 (S2) 40,23 EF 
79 (S2) 33,14 D 79 (S2) 44,14 FG 
86 (S2) 34,30 D 86 (S2) 48,90 G 
93 (S3) 39,18 E 93 (S3) 56,03 H 
107 (S3) 47,26 F 101 (S3) 62,15 I 
110 (S3) 57,43 G 106 (S4) 61,16 I 
114 (S4) 55,38 G    
Letras distintas se refieren a diferencias significativas de diámetro a lo largo del tiempo 
a través de la medida test de Tukey (ANOVA P˂ 0,05). 
 
 
El inicio de las fases S1 y S3 se determina mediante el aumento exponencial del 
crecimiento del fruto. El inicio de la fase S2, está determinado por la aparición o producción 
de lignina la cual puede ser determinarse mediante un método colorimétrico, donde el 
Fluoroglucinol en una condición acida se intercala en la lignina produciendo una coloración 
morada/rojiza. 
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Los ensayos de tinción de lignina del endocarpo del fruto de la variedad ´Buen Lindo`, 
mostraron que en el tratamiento sin raleo a los 58 DAB, muestra el inicio de la lignificación 
del carozo (Figura 6), en cambio la lignificación para el tratamiento de raleo comercial 
comenzó a los 53 DAB (Figura 7), lo que concuerda con el estancamiento en el crecimiento 
de los frutos. 
Figura 6. Proceso de lignificación de carozo de frutos de la variedad de nectarina 
‘Buen Lindo’ del tratamiento sin raleo. La lignificación empieza a los 58 DAB cuando 
se observa tinción morada del endocarpo. 
 
 
Figura 7. Proceso de lignificación de carozo de frutos de la variedad de nectarina 
‘Buen Lindo’ del tratamiento raleo comercial. La lignificación empieza a los 53 DAB 
cuando se observa tinción morada del endocarpo. 
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1.1.2  Parámetros fisicoquímicos. 
Los parámetros fisicoquímicos nos permiten una primera aproximación para 
determinar si un fruto cumple con ciertos estándares o características asociadas a calidad. 
Además, estos factores juegan un rol importante en la conservación del estado fisiológico, 
tanto para la vida comercial como para la calidad final de la fruta, ya que son estas las que 
finalmente determina la aceptación o rechazo por el consumidor. 
Dentro de los parámetros más importantes de destacan firmeza, la cual es un indicativo 
del momento de la cosecha para valores entre 10-14 libras/fuerza, los sólidos solubles totales, 
que posee directa relación con el dulzor del fruto, y finalmente, el porcentaje de acidez 
titulable, que en conjunto con los azúcares determinan la percepción final de un fruto dulce. 
Se analizaron los parámetros fisicoquímicos en dos puntos durante la postcosecha de 
los frutos los cuales fueron: cosecha (101 DAB) y consumo (106 DAB) para el tratamiento 
de raleo comercial y cosecha (110 DAB) y consumo (114 DAB) para el tratamiento sin raleo 
en la variedad ‘Buen Lindo’.  
La firmeza (lbs) de los frutos no mostró diferencias significativas en cosecha, pero si 
hubo un cambio en consumo, donde se observan mayores niveles de libras/fuerza aplicadas 
en los frutos del tratamiento sin raleo en relación a los frutos del tratamiento de raleo 
comercial de la variedad ‘Buen Lindo’ (Figura 8A). 
En el período de cosecha no se observó ninguna diferencia significativa en la cantidad 
de sólidos solubles (° Brix) entre los frutos del tratamiento de sin raleo y el tratamiento raleo 
comercial. En cambio, en consumo se observó una diferencia significativa asociada a una 
mayor concentración de sólidos solubles en los frutos del tratamiento de raleo comercial 
comparados con los frutos del tratamiento sin raleo (Figura 8B). 
El porcentaje de acidez (% acidez) presentó diferencias significativas en el período de 
cosecha para el tratamiento de raleo comercial con respecto al tratamiento sin raleo. Por el 
contrario, en consumo no se observan diferencias significativas en ninguno de los 
tratamientos en los frutos de la variedad ‘Buen Lindo’ (Figura 8C).
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Figura 8. Parámetros fisicoquímicos durante postcosecha en frutos de la variedad ‘Buen Lindo’. Tratamiento sin raleo (rojo) 
y raleo comercial (verde). A: sólidos solubles totales; B: acidez titulable; C: Firmeza. Las minúsculas indican diferencias entre 
raleos. Cosecha n = 18 frutos, Consumo n = 18 frutos, para cada tratamiento de raleo. Las letras indican diferencias significativas 
medidas con test de Tukey (con valor P˂ 0,05). 
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1.2  Parámetros fotoquímicos.  
Los parámetros fotoquímicos de hojas fuente, muestran el estado fisiológico de la 
planta, además de los procesos de regulación de la energía y como se ve afectada la primera 
etapa de la fotosíntesis, donde se genera todo el poder reductor, NADPH y ATP para la 
siguiente fase.  
Los parámetros fotoquímicos son medidos mediante el Fluorpen 100 por medio de la 
fluorescencia de la clorofila, y entrega valores de fluorescencia minima (F0) y fluorescencia 
máxima (Fm), y la relación entre ellos representa la eficiencia cuántica máxima del PSII que 
es un indicativo del estado fisiológico de la planta, además muestran la tasa de transferencia 
de electrones (ETR), rendimiento cuántico efectivo del fotosistema II (Y(II)), que son 
directamente relacionados a la generación del poder reductor de la fotosíntesis. También, el 
rendimiento cuántico de disipación de energía no regulada del PSII (Y(NO)) y rendimiento 
cuántico de disipación de la energía regulada del PSII (Y(NPQ)), que son indicativos de como 
la planta regula la energía. 
Se realizaron las mediciones de distintos parámetros fotoquímicos en hojas adultas de 
los árboles con los diferentes tratamientos de raleo, en el período de desarrollo de frutos (S1: 
primera fase de crecimiento por división celular del mesocarpo; S2: lignificación del carozo; 
S3: segunda fase de crecimiento por la elongación celular; S4: período posterior a la cosecha) 
en la variedad ‘Buen Lindo’.  
Los valores de F0 para ‘Buen Lindo’ (Figura 9A) no mostraron diferencias 
significativas durante la toda la temporada. Sin embargo, se observó una diferencia 
significativa para el tratamiento de raleo total en relación al tratamiento de raleo comercial y 
sin raleo en la eficiencia cuántica máxima del PSII en fotoquímica (Fv/Fm) a los 58 DAB 
correspondiente a S2 donde ocurre la lignificación del carozo (Figura 9B).  
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Fluorescencia mínima     
                       
 
 
Figura 9. Parámetros fotoquímicos Fv/Fm y F0 de hojas de la variedad ‘Buen Lindo’. Tratamiento sin raleo (rojo), raleo comercial 
(verde) y raleo total (azul) durante desarrollo de los frutos. A: F0; B: Eficiencia cuántica máxima del PSII en fotoquímica (Fv/Fm). Se 
indican las etapas de desarrollo (S2, S3 y S4 (después de cosecha)), el tiempo en eje X es representado como DAB (days after bloom o 
días post-floración). Cada valor representa el promedio de 3 réplicas biológicas con 3 réplicas técnicas (n = 54 para cada tratamiento de 
raleo). La línea punteada negra representa el término de S2 e inicio de S3 común para ambos raleos. Las líneas punteadas verde y rojo 
representan el término de S3 e inicio de S4 (después de cosecha) para raleo comercial y sin raleo respectivamente.  Los asteriscos (*) 
indican diferencias significativas medidas con test de Tukey a un P˂0,05.
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Por otro lado, la tasa de transporte de electrones (ETR), en los estadios S2 (58 DAB) y 
S4 (después de la cosecha de los frutos) (115 DAB) no presentan diferencias significativas 
para ninguna de las intensidades de PAR (100, 200, 300, 500 y 1000 µmol m2 s-1) (Figura 
10). Sin embargo, la tasa de transporte de electrones (ETR) en la etapa S3 muestra diferencias 
significativas entre el tratamiento sin raleo en comparación al tratamiento de raleo total en 
todas las intensidades de PAR (Figura 10).  
Esta misma tendencia se observa en el rendimiento cuántico efectivo del fotosistema II 
(PSII), donde los estadios S2 (58 DAB) y S4 (después de la cosecha de los frutos) (115 DAB) 
no presentan diferencias significativas para ninguna de las intensidades de PAR (100, 200, 
300, 500 y 1000 µmol m2 s-1). Sin embargo, el rendimiento cuántico efectivo del fotosistema 
II (PSII), en el tratamiento sin raleo fue significativamente mayor en la etapa S3 en 
comparación al tratamiento de raleo total para todas las intensidades de PAR (Figura 11). 
En cambio, el rendimiento cuántico de disipación de la energía regulada del PSII 
(Y(NPQ)) (Figura 12) y el rendimiento cuántico de disipación de energía no regulada del 
PSII (Y(NO)) (Figura 13), no presenta diferencias significativas en ninguno de los estadios 
del desarrollo S2, S3 y S4 (después de la cosecha de los frutos) para ninguna de las 
intensidades de PAR (100, 200, 300, 500 y 1000 µmol m2 s-1). 
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Figura 10. Tasa de transferencia de electrones, en hojas de la variedad ‘Buen Lindo’. Tratamiento sin raleo (rojo), raleo 
comercial (verde) y raleo total (azul) durante desarrollo de frutos en fase S2 (58 DAB), S3 (93 DAB) y S4 (115 DAB). PAR: 
(radiación fotosintéticamente activa). Cada punto representa el valor promedio de 3 réplicas biológicas con 3 réplicas técnicas (n = 
54 para cada tratamiento de raleo). Los asteriscos (*) indican diferencias significativas medidas con test de Tukey a un P˂0,05. 
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Figura 11. Rendimiento cuántico efectivo del fotosistema II, en hojas de la variedad ‘Buen Lindo’. Tratamiento sin raleo 
(rojo), raleo comercial (verde) y raleo total (azul) durante desarrollo de frutos en fase S2 (58 DAB), S3 (93 DAB) y S4 (115 DAB). 
PAR: (radiación fotosintéticamente activa). Cada punto representa el valor promedio de 3 réplicas biológicas con 3 réplicas técnicas 
(n = 54 para cada tratamiento de raleo). Los asteriscos (*) indican diferencias significativas medidas con test de Tukey a un P˂0,05. 
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Figura 12. Rendimiento cuántico de disipación de la energía regulada del PSII, en hojas de la variedad ‘Buen Lindo’. Tratamiento 
sin raleo (rojo), raleo comercial (verde) y raleo total (azul) durante desarrollo de frutos en fase S2 (58 DAB), S3 (93 DAB) y S4 (115 
DAB). PAR: (radiación fotosintéticamente activa). Cada punto representa el valor promedio de 3 réplicas biológicas con 3 réplicas 
técnicas (n = 54 para cada tratamiento de raleo).  
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Figura 13. Rendimiento cuántico de disipación de energía no regulada del PSII, en hojas de la variedad ‘Buen Lindo’. Tratamiento 
sin raleo (rojo), raleo comercial (verde) y raleo total (azul) durante desarrollo de frutos en fase S2 (58 DAB), S3 (93 DAB) y S4 (115 
DAB). PAR: (radiación fotosintéticamente activa). Cada punto representa el valor promedio de 3 réplicas biológicas con 3 réplicas 
técnicas (n = 54 para cada tratamiento de raleo). 
Rendimiento cuántico de disipación de energía no regulada del PSII 
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1.3  Parámetros de intercambio gaseoso.  
Los parámetros de intercambio gaseoso en las hojas muestran diferencias entre los 
gases de la hoja y el ambiente en un momento dado, uno de ellos es la asimilación del carbono 
de la planta, el cual está directamente relacionado con la fotosíntesis, donde el dióxido de 
carbono (CO2) del ambiente y el uso del poder reductor NADPH y ATP generado en la 
primera fase (fase fotoquímica) producen los azúcares para transporte y almacenamiento.  
Los parámetros de intercambio gaseoso son medidos mediante el IRGA (infrared gas 
analyzer), entregando valores como fotosíntesis (A), directamente relacionada a la 
asimilación de carbono, transpiración (E), donde se ven involucrados procesos de liberación 
de agua (H2O) y la conductancia (gs), el cual es un indicativo del cierre de los estomas. 
Se realizaron mediciones de distintos parámetros de intercambio de gases en hojas 
adultas de los árboles con los diferentes tratamientos de raleo en el período de desarrollo de 
frutos (S2: lignificación del carozo; S3: segunda fase de crecimiento por la elongación 
celular; S4: período posterior a la cosecha) en la variedad ‘Buen Lindo’. 
Como se observa en la fotosíntesis (A) (Figura 14A), el tratamiento sin raleo fue 
significativamente menor a los 93 DAB con respecto a los otros tratamientos de raleo, en 
cambio el tratamiento sin raleo fue significativamente mayor a los 107 DAB en donde la 
fotosíntesis tanto para los tratamientos de raleo total y raleo comercial no tuvieron diferencias 
significativas entre sí.  
La conductancia estomática (gs) (Figura 14B) en el árbol sin raleo fue 
significativamente menor a los 93 DAB con respecto al tratamiento de raleo total y raleo 
comercial, en cambio para los 101 DAB y 107 DAB los tratamientos sin raleo y raleo 
comercial fueron significativamente mayores.  
El parámetro de transpiración (E) (Figura 14C) en el árbol sin raleo también fue 
significativamente menor a los 93 DAB, en esta misma fecha el árbol de raleo comercial fue 
significativamente mayor. La transpiración a los 101 DAB fue significativamente menor para 
el tratamiento de raleo comercial, no mostró diferencias para el tratamiento de raleo total y 
raleo comercial y finalmente a los 114 DAB el tratamiento sin raleo fue mayor con respecto 
a los otros tratamientos en la etapa S4 (después de la cosecha).
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Figura 14. Medición de parámetros fisiológicos en árboles de la variedad ‘Buen Lindo’. A: tasa fotosintética; B: conductancia 
estomática; C: transpiración, medidos a árboles con diferentes tratamientos de raleo (sin raleo 2 HPF (Δ), raleo comercial 19 HPF 
(□) y raleo total (ο)). El tiempo en eje X es representado como DAB (days after bloom o días post-floración). Cada punto representa 
el valor promedio de 3 réplicas biológicas con 3 réplicas técnicas (n = 54 para cada tratamiento de raleo). Los asteriscos (*) indican 
diferencias significativas medidas con test de Tukey a un P˂0,05. La línea punteada negra representa el término de S2 e inicio de 
S3 común para ambos raleos. Las líneas punteadas verde y rojo representan el término de S3 e inicio de S4 para raleo comercial y 
sin raleo respectivamente.  Los asteriscos (*) indican diferencias significativas medidas con test de Tukey a un P˂0,05. 
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1.4  Cuantificación de azúcares polares en frutos y hojas. 
 Determinar y cuantificar la cantidad de azúcares en las hojas y en los frutos puede ser 
un indicativo del cambio de azúcares, que ocurre desde la fotosíntesis en el mesófilo de la 
hoja hasta finalmente su almacenaje en los frutos. Los principales azúcares de translocación 
en especies vegetales son sacarosa y sorbitol, siendo sorbitol el principal azúcar en especies 
rosáceas.  
Los azúcares de las plantas juegan diferentes funciones tales como defensa, donde el 
mioinositol actúa como segundo mensajero en condiciones de estrés, también se desarrollan 
funciones estructurales, donde fructosa y glucosa son los principales componentes en la 
biosíntesis de lignina, también funciones energéticas, osmoregulación y atractores de 
vectores entre otras funciones donde los principales son sacarosa y sorbitol.   
La detección y cuantificación de azúcares en fruto por HPLC se realizó mediante una 
curva de calibración a concentraciones 10, 50, 100 y 200 mM como se muestran en las Figura 
S19, A20, A21, A22 respectivamente, donde se logró la separación y determinación del 
tiempo retención (tr) de cinco azúcares: mioinositol (tr =2.1 min), sorbitol (tr = 2.92 min), 
glucosa (tr = 11.49 min), sacarosa (tr = 13.6 min) y finalmente fructosa (tr = 15.07 min). 
Se realizaron extracciones de azúcares polares al mesocarpo del fruto para cada uno de 
los estados del desarrollo (S1, S2, S3) en los árboles con diferentes tratamientos de raleo, la 
etapa S1 del desarrollo se caracteriza por ser la primera fase de crecimiento celular (33 DAB), 
la etapa S2 de lignificación del carozo (58 DAB) y finalmente la segunda fase de crecimiento 
S3 (93 DAB) en la variedad ‘Buen Lindo’.  
Se observó en la primera fase de crecimiento exponencial S1 (33 DAB), que no hay 
diferencias significativas en los azúcares de fruto para mioinositol, glucosa, sacarosa y 
fructosa en los tratamientos de raleo (Figura 15A). En cambio, se observó un aumento 
significativo en sorbitol en el tratamiento de sin raleo con respecto al tratamiento de raleo 
comercial (Figura 15A).   
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En la segunda fase, donde ocurre la lignificación de carozo S2 (58 DAB) no se 
observaron diferencias significativas para los azúcares mioinositol y sacarosa en los 
tratamientos de raleo (Figura 15B). En cambio, se observó un aumento significativo en 
sorbitol, glucosa y fructosa en el tratamiento sin raleo comparado con el tratamiento de raleo 
comercial (Figura 15B). 
En la tercera fase, en la cual se produce la segunda fase de crecimiento exponencial del 
fruto, no se presentaron diferencias significativas para los azúcares mioinositol, glucosa y 
fructosa entre los tratamientos de raleo (Figura 15C). Por otro lado, se observó un aumento 
significativo en sorbitol y sacarosa en el tratamiento de raleo comercial en relación a los 
tratamientos sin raleo (Figura 15C). 
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Figura 15. Cuantificación de azúcares polares en fruto de la variedad ‘Buen Lindo’. Azúcares polares (mioinositol, sorbitol, 
glucosa, sacarosa, fructosa) identificados por HPLC para el tratamiento sin raleo (rojo) y raleo comercial (verde). A: corresponde a la 
primera fase de crecimiento por división celular del mesocarpo S1 (33 DAB); B: corresponde a la etapa de lignificación y/o 
endurecimiento del carozo S2 (58 DAB); C: corresponde a la segunda fase de crecimiento por la elongación y proliferación de células 
del mesocarpo S3 (93 DAB). Las letras indican diferencias significativas entre los tratamientos de raleo medidas con test de Tukey (con 
valor P< 0.05). Cada punto representa el valor promedio de 3 réplicas biológicas con 3 réplicas técnicas (n = 18 para cada tratamiento 
de raleo). 
S1 S2 S3 
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Para la detección y cuantificación de azúcares en hojas por HPLC se realizó una curva 
estándar a concentraciones de 10, 25, 50 y 100 mM como se muestra en la Figura S23, A24, 
A25, A26 respectivamente, donde se logró la separación y determinación del tiempo de 
retención (tr) de cinco azúcares: Mioinositol (tr =2.1 min), sorbitol (tr = 2.92 min), glucosa 
(tr = 11.3 min), sacarosa (tr = 13.6 min) y finalmente fructosa (tr = 14.8 min). 
Se realizaron extracciones de azúcares polares desde hojas en el período de crecimiento 
del fruto para cada uno de los estados del desarrollo (S1, S2, S3). La etapa S1 del desarrollo 
se caracteriza por ser la primera fase de crecimiento celular del mesocarpo correspondiente 
a los 33 DAB, la etapa S2 de lignificación del carozo corresponde a los 58 DAB y finalmente 
la segunda fase de crecimiento S3 corresponde a los 93 DAB en la variedad ‘Buen Lindo’.  
Para la primera fase de crecimiento exponencial del fruto S1 (33 DAB) no se 
observaron diferencias significativas en hojas para sorbitol, sacarosa o fructosa entre los 
tratamientos de raleo (Figura 16A). En cambio, se observó diferencias significativas en 
mioinositol presentando una disminución en el tratamiento de raleo total con respecto a los 
otros tratamientos (sin raleo y raleo comercial), también se puede apreciar esta tendencia en 
los niveles de glucosa, en donde la concentración es menor en el tratamiento raleo total que 
en menor que en los tratamientos de sin raleo y raleo comercial (Figura 16A). 
En la fase S2, ocurre la lignificación de carozo en frutos (58 DAB), donde no se 
observan diferencias significativas en hojas para los azúcares glucosa, sacarosa y fructosa 
entre los tratamientos de raleo (Figura 16B). Para mioinositol se observó una disminución 
significativa en el tratamiento de raleo comercial con respeto a los otros tratamientos. 
También se observa una disminución significativa en sorbitol para el tratamiento sin raleo en 
comparación a los otros tratamientos (Figura 16B).  
En la fase S3 se produce la segunda fase de crecimiento exponencial del fruto 
producido por una elongación de las células del mesocarpo, en esta etapa no se observaron 
diferencias significativas para los azúcares sorbitol, sacarosa y fructosa en hojas en los 
tratamientos de raleo (Figura 16C). Por otro lado, se observó una disminución en mioinositol 
en el tratamiento sin raleo en relación a los tratamientos de raleo total y raleo comercial, 
también se observa una disminución significativa en glucosa en el tratamiento raleo 
comercial con respecto a los otros tratamientos de raleo (Figura 16C).
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Figura 16. Cuantificación de azúcares polares en hojas de la variedad ‘Buen Lindo’. Azúcares polares (mioinositol, sorbitol, 
glucosa, sacarosa, fructosa) identificados por HPLC para el tratamiento sin raleo (rojo), raleo comercial (verde) y raleo comercial (azul). 
A: primera fase de crecimiento por división celular del mesocarpo S1 (33 DAB); B: etapa de lignificación y/o endurecimiento del carozo 
S2 (58 DAB); C: segunda fase de crecimiento por la elongación y proliferación de células del mesocarpo S3 (93 DAB). Las letras 
indican diferencias significativas medidas con test de Tukey (con valor P˂ 0,05). Cada punto representa el valor promedio de 3 réplicas 
biológicas con 3 réplicas técnicas (n = 18 para cada tratamiento de raleo). 
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1.5  Morfología e Histología.  
 El transporte de azúcares desde la hoja hasta el fruto va a tener como variable el tamaño 
del sistema vascular, ya que el aumento del sistema vascular implicaría, un mayor flujo en la 
carga en las hojas fuente y una mayor descarga en los tejidos sumideros, que finalmente 
significará una mayor concentración de azúcares en los frutos.  
El sistema vascular, está constituido por dos tejidos uno de ellos es el  xilema, que es 
el encargado del transporte de agua desde la raíz hasta las hojas y el floema por donde se 
transportan los azúcares hasta los tejidos sumideros. Además, la fisiología de la planta 
comprende otros tejidos adyacentes tales como el córtex y el parénquima, que podrían tener 
una incidencia en el tamaño final del sistema vascular. 
El análisis y la cuantificación de las distintas secciones de la hojas y frutos de Prunus 
persica (hoja, pedicelo, base del peciolo, peciolo y fruto) en los árboles con los diferentes 
tratamientos de raleo en el período de desarrollo de frutos (S1: primera fase de crecimiento 
por división celular del mesocarpo; S2: lignificación del carozo; S3: segunda fase de 
crecimiento por la elongación celular) en la variedad ‘Buen Lindo’. Se reconocieron 
morfológicamente tejidos característicos tales como parénquima xilema, floema, córtex 
(Figura 17A-D), sistema vascular y pericarpio en frutos (Figura 17E). 
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Figura 17. Microscopia de epifluorescencia de secciones transversales de la variedad 
‘Buen Lindo’. A: base del peciolo; B: peciolo; C: hoja; D: pedicelo; E: mesocarpo del 
fruto (corte longitudinal). Las muestras fueron teñidas con Fluorescent Brightner 28 
(Sigma). Las muestras fueron analizadas y cuantificadas por el programa ImageJ. 
Abreviaturas: PM: parénquima medular; X: xilema; F: floema; CO: córtex; SV: sistema 
vascular; P: pericarpio. Escala A-E: 250 µm. 
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La cuantificación del parénquima medular en las secciones transversales de hoja, base 
del peciolo, pedicelo y peciolo no presentó diferencias significativas entre los tratamientos 
de raleo en la etapa del desarrollo S1 (Tabla 4). Para xilema, las secciones transversales de 
hoja, pedicelo y base del peciolo no presentaron diferencias significativas en la etapa S1 (33 
DAB), en cambio en este mismo tejido se observa una disminución significativa a nivel de 
peciolo en el tratamiento de raleo total (10%) con respecto a los tratamientos sin raleo (16%) 
y raleo comercial (13%). No se observan diferencias significativas en el floema para ninguna 
de las secciones histológicas mencionadas anteriormente entre los tratamientos de raleo para 
la etapa de desarrollo S1 en la variedad ‘Buen Lindo’ (Tabla 4). En córtex no se observan 
diferencias significas en hoja, pedicelo y peciolo para ninguno de los tratamientos de raleo, 
en cambio en la base del peciolo se observa un incremento significativo en el tratamiento de 
raleo total (41%) y raleo comercial (35%) con respecto al tratamiento sin raleo (31%) (Tabla 
4). Los valores no analizados (n/a) de los cortes transversales de pedicelo en la fase S1 
representa la ausencia de la muestra, ya que no hay frutos en ese tratamiento. 
Los valores de parénquima no presentaron diferencias significativas en hoja entre los 
tratamientos de raleo en la etapa S2 del desarrollo del fruto (Tabla 5). En cambio, se observan 
diferencias significativas en la base del peciolo y en el peciolo, obteniéndose valores más 
altos para el tratamiento sin raleo para ambos casos (39 y 56% respectivamente). Los valores 
de xilema en las secciones transversales de hoja no presentaron diferencias significativas en 
la etapa del desarrollo S2 (58 DAB) entre los tratamientos de raleo, en cambio se observa 
una diferencia significativa en la base del peciolo y en el peciolo, en la base del peciolo del 
tratamiento sin raleo (17%) y raleo comercial (16%) son significativamente mayores al 
tratamiento sin raleo (14%). Por otro lado, en el peciolo se presenta un aumento significativo 
en el tratamiento de raleo total (20%) y raleo comercial (20%) en comparación al tratamiento 
sin raleo (9%) para la etapa S2 del desarrollo del fruto (Tabla 5). En floema no hay diferencias 
en hoja entre los tratamientos de raleo. Por otro lado, la base del peciolo del tratamiento de 
raleo comercial (15%) fue mayor que el tratamiento de raleo total (11%). 
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En peciolo el floema fue significativamente mayor en el tratamiento de raleo total 
(24%) con respecto al tratamiento sin raleo. Para córtex solo se observa una disminución 
significativa en el peciolo para el tratamiento sin raleo (23%) respecto al tratamiento de raleo 
comercial (35%) y raleo total (41%) (Tabla 5). Los valores no analizados (n/a) en la fase S2 
de cortes transversales de pedicelo no pudieron ser analizadas debido a las dificultades de la 
técnica y la muestra. 
Finalmente, los análisis morfológicos en la etapa de desarrollo S3 de la variedad ‘Buen 
Lindo’ (Tabla 6) mostraron que el parénquima medular no presentó diferencias significativas 
para ninguna de las diferentes secciones de la planta (hoja, base del peciolo y peciolo) entre 
los tratamientos de raleo que pudieron ser evaluados. La cuantificación de xilema en las 
secciones transversales de hoja y en la base del peciolo no presentaron diferencias 
significativas en la etapa del desarrollo S3 (93 DAB) entre los tratamientos de raleo, en 
cambio el peciolo mostró un aumento significativo en el tratamiento de raleo comercial 
(31%) en comparación al tratamiento sin raleo (25%) en la etapa del desarrollo S3 (Tabla 6). 
No se observan diferencias significativas en hoja, base del peciolo y peciolo en el floema en 
la etapa S3 (93 DAB) para ninguno de los tratamientos de raleo en la etapa del desarrollo S3 
(Tabla 6). El córtex no presentó diferencias significativas en ninguna de las secciones de hoja 
y peciolo en ninguno de los tratamientos de raleo en la etapa del desarrollo S3, en cambio se 
observan diferencias en la base del peciolo siendo menor en el tratamiento de sin raleo (31%) 
en comparación con el tratamiento de raleo comercial (35 %) y raleo total (41%) (Tabla 6). 
Los cortes transversales de pedicelo y peciolo (n/a) no pudieron ser analizadas, debido a las 
dificultades de la técnica y la muestra. Los valores n/a en la fase S2 de cortes transversales 
de pedicelo y peciolo no pudieron ser analizadas debido a las dificultades de la técnica y la 
muestra. 
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Tabla 4. Cuantificación porcentual de las secciones transversales de hojas, pedicelo, base del peciolo y peciolo de la variedad 
‘Buen Lindo’ en la fase del desarrollo S1 (33 DAB). 
 
PM: parénquima medular; X: xilema; F: floema; CO: córtex. 
n = 16 (4 bases de peciolo en total). 
n = 16 (4 peciolos en total). 
n = 36 (4 hojas en total). 
n = 8-12 (2-3 pedicelos en total). 
Letras distintas se refieren a diferencias significativas entre los tratamientos de raleo para un mismo tejido medida con test de Tukey 
(ANOVA P<0,05). 
n/a = no analizado. 
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Tabla 5. Cuantificación porcentual de las secciones transversales de base del peciolo, peciolo, hoja y pedicelo de la variedad 
‘Buen Lindo’ en la fase del desarrollo S2 (58 DAB). 
 
 
PM: parénquima medular; X: xilema; F: floema; CO: córtex. 
n = 16 (4 bases de peciolo en total). 
n = 16 (4 peciolos en total). 
n = 36 (4 hojas en total). 
n = 8-12 (2-3 pedicelos en total). 
Letras distintas se refieren a diferencias significativas entre los tratamientos de raleo para un mismo tejido medida con test de Tukey 
(ANOVA P<0,05). 
n/a = no analizado. 
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Tabla 6. Cuantificación porcentual de las secciones transversales de hojas, pedicelo, base del peciolo y peciolo de la variedad 
‘Buen Lindo’ en la fase del desarrollo S3 (93 DAB). 
 
 
PM: parénquima medular; X: xilema; F: floema; CO: córtex. 
n = 16 (4 bases de peciolo en total). 
n = 16 (4 peciolos en total). 
n = 36 (4 hojas en total). 
n = 8-12 (2-3 pedicelos en total). 
Letras distintas se refieren a diferencias significativas entre los tratamientos de raleo para un mismo tejido medida con test de Tukey 
(ANOVA P<0,05). 
n/a = no analizado. 
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La Figura 18 muestra la cuantificación del número de células de las secciones 
longitudinales en el mesocarpo del fruto, en los árboles con los diferentes tratamientos, en el 
período de desarrollo de frutos (S1, S2 y S3). El número de células de los frutos de los árboles 
con distintos tratamientos de raleo no presentó diferencias significativas en ninguno de los 
períodos del desarrollo del fruto (S1, S2 y S3), sin embargo, se observa una disminución 
significativa en S3 con respecto a períodos tempranos del desarrollo (S1 y S2). 
 
Figura 18. Número de células en secciones longitudinales del mesocarpo de fruto en 
los estadíos S1, S2 y S3 de la variedad ‘Buen Lindo’. Se analizó y cuantifico mediante 
el programa ImageJ. Tratamiento de raleo comercial (verde), tratamiento sin raleo (rojo). 
S1: primera fase crecimiento exponencial (33 DAB), S2: lignificación del carozo (58 
DAB) y S3: segunda fase de crecimiento exponencial (93 DAB). Letras mayúsculas 
indican diferencias a través del desarrollo y letras minúsculas indican diferencias entre los 
tratamientos de raleo. Las letras indican diferencias significativas medidas con test de 
Tukey (con valor P< 0,05). Cada uno representa el valor promedio de 2 réplicas biológicas 
con 5 réplicas técnicas (n = 20 para cada tratamiento de raleo). 
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La Figura 19 muestra las mediciones del diámetro celular en las secciones 
longitudinales en el mesocarpo del fruto, en árboles con los diferentes tratamientos de raleo, 
en el período de desarrollo de frutos (S1, S2 y S3). No se observan diferencias significativas 
entre el tratamiento sin raleo y raleo comercial en ninguno de los períodos del desarrollo del 
fruto (S1, S2 y S3), en cambio se observa un aumento significativo en el tamaño celular en 
el período S3 con respecto a períodos tempranos del desarrollo (S1 y S2). 
 
 
Figura 19. Tamaño celular en secciones longitudinales del mesocarpo de frutos en los 
estadíos S1, S2 y S3 de la variedad ‘Buen Lindo’. Se analizó y cuantifico mediante el 
programa ImageJ. Tratamiento de raleo comercial (verde), tratamiento sin raleo (rojo). S1: 
primera fase crecimiento exponencial (33 DAB), S2: lignificación del carozo (58 DAB) y 
S3: segunda fase de crecimiento exponencial (93 DAB). Cada uno representa el valor 
promedio de 2 réplicas biológicas con 5 réplicas técnicas (n = 20 para cada tratamiento de 
raleo). Letras mayúsculas indican diferencias a través del desarrollo y letras minúsculas 
indican diferencias entre raleos. Las letras indican diferencias significativas medidas con 
test de Tukey (con valor P< 0,05). 
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1.6 Expresión de transportadores de azúcares de translocación en hojas y frutos. 
Se realizó la expresión de los genes de los azúcares tanto en hojas como en frutos, para 
determinar si los azúcares generados en la fotosíntesis son transportados desde las hojas hacia 
el sistema vascular, o si los azúcares que son transportados, son finalmente almacenados en 
la vacuola y no son utilizados para otros procesos metabólicos. 
La expresión relativa del gen SUT1 (de inglés sucrose transporter 1 o transportador de 
sacarosa 1) en fruto en la variedad ‘Buen Lindo’ durante la etapa del desarrollo S1 (33 DAB) 
y S3 (93 DAB) mostró un aumento significativo en el tratamiento de raleo comercial con 
respecto al tratamiento sin raleo, en cambio la expresión relativa de SUT1 en la etapa del 
desarrollo S2 (58 DAB) no presentó diferencias significativas entre los tratamientos de raleo 
(Figura 20A).  
La expresión relativa del gen SUT4 (de inglés sucrose transporter 4 o transportador de 
sacarosa 4) en fruto en la variedad ‘Buen Lindo’ durante la etapa del desarrollo S1 (33 DAB) 
mostró un aumento significativo en el tratamiento de raleo comercial con respecto al 
tratamiento sin raleo (Figura 18B). Por otro lado, la expresión relativa de SUT4 en la etapa 
del desarrollo S2 (58 DAB) y la etapa S3 (93 DAB) no presentó diferencias significativas 
entre los tratamientos de raleo (Figura 20B). 
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Figura 20. Expresión relativa de los transportadores de sacarosa en fruto de la 
variedad ‘Buen Lindo’. A: expresión relativa SUT1; B: expresión relativa SUT4. La 
expresión relativa se expresa para el tratamiento sin raleo (rojo) y raleo comercial (verde). 
La expresión de SUT1 y SUT4 es relativa a la expresión de TEFII. Las barras verticales 
representan el error estándar en cada punto de análisis. Cada valor representa el promedio 
de 3 réplicas biológicas con 3 réplicas técnicas (n = 9 para cada tratamiento de raleo). Las 
letras minúsculas representan diferencias estadísticamente significativas entre tratamientos 
de raleo por el método de Tukey con un P< 0,05. 
 
La expresión relativa del gen Poliol 4 en fruto en la variedad ‘Buen Lindo’ durante la 
etapa del desarrollo S1 (33 DAB) y S3 (93 DAB) mostró un aumento significativo en el 
tratamiento de raleo comercial con respecto al tratamiento sin raleo, en cambio la expresión 
relativa de Poliol 4 en la etapa del desarrollo S2 (58 DAB) no presentó diferencias 
significativas entre los tratamientos de raleo (Figura 21A). 
La expresión relativa del gen Poliol 5 en fruto en la variedad ‘Buen Lindo’ durante la 
etapa del desarrollo S1 (33 DAB) mostró un aumento significativo en el tratamiento de raleo 
comercial con respecto al tratamiento sin raleo (Figura 21B). Por otro lado, la expresión 
relativa de Poliol 5 en la etapa del desarrollo S2 (58 DAB) y S3(93 DAB) no presentó 
diferencias significativas entre los tratamientos de raleo (Figura 21B). 
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Figura 21. Expresión relativa de los transportadores Polioles en fruto de la variedad 
‘Buen Lindo’. A: expresión relativa Poliol 4; B: expresión relativa Poliol 5. La expresión 
relativa se expresa para el tratamiento sin raleo (rojo) y raleo comercial (verde). La 
expresión de Poliol 4 y Poliol 5 es relativa a la expresión de TEFII. Las barras verticales 
representan el error estándar en cada punto de análisis. Las letras minúsculas representan 
diferencias estadísticamente significativas entre tratamientos de raleo por el método de 
Tukey con un P< 0,05. 
 
La expresión relativa de los genes SUT1 y SUT4 en hojas de la variedad ‘Buen Lindo’ 
durante las etapas del desarrollo S1 (33 DAB), S2 (58 DAB) y S3 (93DAB) no mostró 
diferencias significativas entre los tratamientos de raleo (sin raleo, raleo comercial y raleo 
total) (Figura 22A-22B). 
 
 
Figura 22. Expresión relativa de los transportadores de sacarosa en hojas de la 
variedad ‘Buen Lindo’. A: expresión relativa SUT1; B: expresión relativa SUT4. La 
expresión relativa se expresa para el tratamiento sin raleo (rojo) y raleo comercial (verde) 
y tratamiento raleo total (azul). La expresión de SUT1 y SUT 4 es relativa a la expresión 
de TEFII. Las barras verticales representan el error estándar en cada punto de análisis. Las 
letras minúsculas representan diferencias estadísticamente significativas entre tratamientos 
de raleo por el método de Tukey con un P< 0,05.  
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La expresión relativa del gen Poliol 4 en hojas de la variedad ‘Buen Lindo’ durante la 
etapa del desarrollo S1 (33 DAB) y S3 (93DAB) no mostró diferencias significativas entre 
los tratamientos de raleo (sin raleo, raleo comercial y raleo total) (Figura 23). En cambio, la 
expresión relativa del gen Poliol 4 en hojas de la variedad ‘Buen Lindo’ presentó un aumento 
significativo en el tratamiento de sin raleo en comparación a los árboles con raleo (Figura 
23A). La expresión relativa del gen Poliol 5 en hojas de la variedad ‘Buen Lindo’ durante la 
etapa del desarrollo S1 (33 DAB), S2 (58 DAB) y S3 (93DAB) no mostró diferencias 
significativas entre los tratamientos de raleo (sin raleo, raleo comercial y raleo total) (Figura 
23B). 
 
 
 
Figura 23. Expresión relativa de los transportadores de polioles en hojas de la 
variedad ‘Buen Lindo’. A: expresión relativa Poliol 4; B: expresión relativa Poliol 5. La 
expresión relativa se expresa para el tratamiento sin raleo (rojo) y raleo comercial (verde) 
y tratamiento raleo total (azul). La expresión de Poliol 4 y Poliol 5 es relativa a la expresión 
de TEFII. Las barras verticales representan el error estándar en cada punto de análisis. Las 
letras minúsculas representan diferencias estadísticamente significativas entre tratamientos 
de raleo por el método de Tukey con un P< 0,05. 
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DISCUSIÓN. 
La partición del carbono desde las hojas hasta los frutos está asociada a varios procesos 
fisiológicos como la tasa de fotosíntesis, carga y descarga de azúcares, transporte y 
metabolismo del sumidero (Zhang et al., 2004). En esta tesis estudiamos la tasa de 
fotosíntesis in vivo durante toda la temporada de desarrollo del fruto, la morfología del 
sistema vascular de hojas y frutos, así como la expresión de transportadores de azúcares 
asociados a carga y descarga del floema. Observamos que la tasa fotosintética (A), en hojas 
fuente los árboles con mayor carga de frutos, alcanzaron valores más altos que los 
tratamientos con menor carga de frutos en la fase S3. Además, la conductancia (gs) y la 
transpiración (E) presentan el mismo comportamiento cinético. Esta asociación se ha 
reportado para Prunus persica (L.) Batsch (Li, et al., 2005; Li, et al., 2007; Cheng et al., 
2009), en la cual existe una correlación positiva entre la fotosíntesis y la conductancia 
estomática (Farquhar, et al., 1982).  
 
Los principales azúcares de translocación en plantas son sacarosa y sorbitol 
(Kanayama, 2009), donde para especies de Rosaceae se ha reportado que el principal azúcar 
de translocación es sorbitol (Morandi, et al., 2008). La carga hacia el floema desde las hojas 
depende de los transportadores de azúcares, cuya expresión relativa ha sido caracterizada en 
varias especies de interés comercial (Mizuno et al., 2016). Los transportadores de azúcares 
no mostraron diferencias significativas en su expresión relativa para los genes SUT1 y SUT4, 
en ninguno de los tratamientos de raleo. Pero la expresión relativa de gen SUT1 fue 
aproximadamente 100 veces mayor a SUT4, lo que puede ser debido a una alta afinidad de 
Km (constante Michaelis-Menten) por los azúcares en SUT1 en comparación a SUT4 
(Riesmeier et al., 1993). Por otro lado, la expresión relativa de los transportadores Poliol 4 y 
Poliol 5 en hojas, solo mostraron un aumento significativo en el gen Poliol 4 en el estadío S2 
en el tratamiento sin raleo. Se ha reportados que el gen Poliol 5, se expresa en bajos niveles 
en varios tejidos en la especie Arabidopsis thaliana (Klepek et al., 2005). 
 
Los parámetros fotoquímicos en las hojas de la variedad ‘Buen Lindo’ en las fases S2 
y S4 no mostraron diferencias significativas destacables entre los tratamientos de raleo, en 
cambio en la fase S3 los valores de los árboles con mayor carga frutal son significativamente 
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mayores en la tasa de transporte de electrones (ETR) y disipación de la energía regulada 
Y(II). Los árboles con raleo total en S3 mostraron un menor rendimiento en la tasa de 
transporte de electrones y el uso de la energía regulada Y(II) a lo largo de todo el espectro de 
estimulación. Además, la eficiencia máxima del fotosistema II (PSII) representada por Fv/Fm 
y la fluorescencia mínima del sistema adaptado a oscuridad (F0) no se ven afectados en los 
diferentes tratamientos de raleo. Los cuales son un indicador del estado del PSII y eficiencia 
en variedade de Prunus persica (Genty et al., 1989). Cómo ya se dijo anteriormente, el bajo 
rendimiento cuántico efectivo (Y(II)) y tasa de transporte de electrones (ETR) implican una 
menor proporción de la energía absorbida dirigida a la parte fotoquímica y por ende un menor 
flujo de electrones, a través de la cadena de transporte fotosintético, donde pese a que los 
valores de Y(II) y ETR caen, los valores de Y(NO) y Y(NPQ) se mantiene en niveles 
normales, indicando una correcta disipación de la energía, que no está provocando daño 
fotohinibitorio a los centros de reacción de los fotosistemas en los diferentes tratamiento de 
raleo. Lo cual se describe en la variedad ‘Beijing 24’en Prunus persica, donde Y(NO) y 
Y(NPQ) se mantienen constantes a través del tiempo (Cheng et al., 2009). 
 
Los azúcares generados en la fotosíntesis viajan, a través del sistema vascular, el que 
está conformado por varios tejidos, los cuales son descritos en varias especies frutales (Haupt 
et al.,2001; Eichert et al., 2010), en este estudio se pudieron reconocer los tejidos referentes 
a parénquima medular, xilema, floema y córtex. El sistema vascular se compone 
principalmente por xilema (transporte de agua y nutrientes) y floema (transporte de azúcares). 
El floema no presentó diferencias significativas de tamaño en las fases S1 y S3 en las 
secciones transversales de la base del peciolo, peciolo, hoja y fruto entre los diferentes 
tratamientos de raleo. Sin embargo, el floema en la etapa S2 en la sección transversal de base 
del peciolo, presentó una disminución significativa en el tamaño en el tratamiento de raleo 
total en relación al tratamiento de raleo comercial. También hay diferencias significativas en 
peciolo en la etapa S2, donde el tratamiento de sin raleo es menor al tratamiento de raleo 
total. Las diferencias de tamaño en el floema en la etapa S2 pueden estar asociadas a un 
proceso de adaptación, en el cual el árbol comienza a transportar azúcares en mayores 
cantidades, porque inicia el proceso de endurecimiento del carozo, que conlleva un gasto 
energético significativo, como se ha visto en la especie Prunus persica que a medida que se 
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acerca el periodo S2 del fruto también debe comenzar a acumular los precursores necesarios 
para llevar a cabo la síntesis de lignina, en este caso fructosa y glucosa (Dardick et al., 2010). 
Según lo reportado, a través del estudio del sistema vascular en calabaza gigante, se 
determinó que las limitaciones en el transporte pueden ser por la anatomía del sistema 
vascular como por la capacidad en los transportadores de desplazar el carbono en la planta 
(Savage J.et al., 2015). Lo que tiene como finalidad en estudios de mejoramiento genético, 
aumentar la calidad de la fruta tanto en tamaño como en dulzor (Hu et al., 2011). Tanto el 
tamaño y el dulzor del fruto están entre las principales características comerciales de interés 
para los consumidores (Crisosto y Costa, 2008). Y se ha reportado que, a través del raleo de 
los frutos, los huertos comerciales favorecen el aumento del calibre y los sólidos solubles en 
el fruto, además de adelantar su desarrollo (Guardiola y García-Luis, 2000; Link, 2000; 
Casierra-Posada et al., 2007, Moyano et al., 2010). 
 
Para este estudio la variedad ‘Buen Lindo’ se define como una variedad de cosecha 
temprana y presentó una cinética de crecimiento del fruto doble sigmoidea, como se ha 
reportado en otras variedades de Prunus persica (L.) Batsch (Chalmers y van den Ende, 
1975., El-Sharkawy et al., 2007). Para determinar el final de la fase S1 y el comienzo de la 
fase S2 se utilizó la lignificación del carozo, en la cual en el tratamiento sin raleo comienza 
a los 58 DAB y el tratamiento de raleo comercial inicia a los 53 DAB, esta diferencia en el 
inicio de la lignificación se ha visto en árboles con diferentes tratamientos de raleo, en las 
cuales se adelanta el periodo de cosecha, debido a la disponibilidad de fotoasimilados 
(Deshmukh et al., 2012; Westwood, 1993). 
 
Los frutos de la variedad ‘Buen Lindo’ fueron recolectados con madurez comercial con 
una firmeza de 12 Lbf , el cual se caracteriza por ser fruto dulce, donde se observó que los 
frutos del tratamiento de raleo presentaron una mayor cantidad de grados Brix en consumo 
que los frutos del tratamiento sin raleo, alcanzado una firmeza menor a 4 Lbf para el período 
de consumo. Lo que fue concordante con el perfil metabólico de azúcares polares desde 
mesocarpo de fruto, en la cual la etapa S1 se destaca por una mayor concentración de los 
azúcares glucosa y fructosa. Pero tanto fructosa como glucosa no presentaron diferencias 
entre los tratamientos de raleo, los cuales posteriormente son utilizados como sustratos para 
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la vía de las pentosas fosfato que, a su vez, serán usados para la vía de los fenilpropanoides, 
lo que genera los precursores directos para la biosíntesis de lignina (Dardick et al., 2010). En 
cambio, en la etapa S2 los azúcares glucosa y fructosa son mayores en el tratamiento de sin 
raleo, lo cual puede deberse a un adelantó en el tiempo de cosecha por la disponibilidad de 
foto asimilados, en donde el tratamiento de raleo comercial presentó una disminución, ya que 
el proceso de lignificación comenzó con anterioridad. Por otro lado, la etapa S3 se caracteriza 
por una gran acumulación de azúcar sacarosa, lo cual ocurre en varias especies frutales 
(Zhang et al., 2010; Chapman et al., 1990), donde finalmente el contenido de sacarosa es 
significativamente mayor en el tratamiento de raleo comercial, donde se ha reportado que en 
frutos de la variedad “Red Haven” de Prunus persica se acumula sacarosa a medida que se 
acerca el periodo de cosecha (Vizzotto, et al. 1996). 
 
El porcentaje de acidez del fruto, no se presentó diferencias significativas entre los 
tratamientos de raleo. Se ha descrito que el porcentaje de acidez influye fuertemente en el 
sabor de cómo se percibe lo dulce (Kader, 2008), donde se ha visto que en la razón entre 
sólidos solubles y acidez titulable afecta la sensación de dulzor del consumidor (Colaric et 
al., 2005; Ortiz et al., 2008). Tanto el tamaño como el dulzor del fruto están asociado a la 
partición del carbono en la que la actividad del sumidero, que toma en consideración varios 
factores como la descarga del floema, síntesis de almidón, acumulación de azúcares, 
metabolismo y ciclo celular (Zhang et al., 2004). 
 
La descarga desde el floema hacia los frutos ocurre a través de los transportadores, 
donde la expresión relativa en el tratamiento de raleo comercial para los genes SUT1 y Poliol 
4 es mayor en los estadíos del desarrollo S1 y S3 en comparación al tratamiento sin raleo. 
Por otro lado, la expresión relativa en fruto en el tratamiento de raleo comercial fue mayor 
para los genes SUT4 y Poliol 5 en la fase tempranas del desarrollo (S1). En contradicción 
con lo que se ha reportado, donde la expresión relativa de SUT4 en fruto va aumentando 
significativamente hacía los estados tardíos del desarrollo del fruto. Además, la expresión 
relativa para diferentes variedades de Prunus persica, mostró que la cinética de los genes 
SUT1 y SUT4 son independientes en cada una de las variedades de cosecha temprana, media 
y tardía (Vimolmangkang et al., 2016).  
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El transporte de sacarosa en frutos presentó una expresión relativa de SUT4 que es 40 
veces mayor que SUT1, esta diferencia puede deberse a la localización putativa donde se 
ubican estos transportadores en Prunus persica, en el caso de SUT1 es principalmente en 
hojas, flores y semillas, en cambio SUT4 se localiza en la vacuola del fruto (Zanon et al., 
2015). 
La descarga del floema se relaciona con la actividad del sumidero, en la cual los 
sumideros presentan una alta demanda metabólica con mayor fuerza según, lo planteado por 
Marcelis (1996), que definió la fuerza del sumidero como el factor entre el tamaño del 
sumidero y su actividad relacionada a la tasa de crecimiento y estadío de desarrollo. La tasa 
de crecimiento del fruto está estrechamente relaciona con el ciclo celular, este es un conjunto 
ordenado de sucesos que conducen al crecimiento y división de la célula. En este estudio no 
observan diferencias significativas en el número de células en ninguna de las fases del 
crecimiento del fruto, pero hay un mayor número de células en estado del desarrollo S1 en 
comparación al estado del desarrollo S3. El tamaño celular no presentó diferencias 
significativas entre los tratamientos de raleo, pero si se observa un aumento significativo en 
el tamaño hacia el estado del desarrollo S3 del fruto en comparación a los períodos tempranos 
de desarrollo S1 y S2. Tomando en conjunto ambos resultados se puede extraer que la 
primera fase S1 actúa principalmente la división celular y en la fase S3 la elongación celular, 
lo que concuerda con lo visto en Prunus persica (Tonutti et al., 1991).  
 
Resumiendo, los árboles sin raleo presentan una mayor tasa fotosintética, lo que 
generarían una mayor concentración de azúcares, lo cual no se ve reflejado en la 
cuantificación de azúcares por HPLC, lo que podría indicar, que los azúcares de translocación 
se están utilizando en otros procesos relacionados con el metabolismo. Los azúcares que son 
transportados al fruto presentaron una menor expresión de los transportadores en el 
tratamiento sin raleo, lo que indicaría que no todo el azúcar se estaría almacenando, lo que 
coincide con la baja concentración de azúcares en el periodo S3 cercano a la cosecha del 
fruto.  
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En cambio, en el tratamiento de raleo comercial las hojas presentaron una menor tasa 
fotosintética, lo que sugiere que, la mayor proporción de los azúcares de translocación 
generados en la fotosíntesis, estarían siendo transportados hacia el fruto, donde la alta 
expresión de los transportadores indicaría que toda el azúcar estaría siendo almacena, 
coincidiendo con los altos niveles de sacarosa en el periodo S3, lo que se traduce en un fruto 
más dulce y de mayor tamaño.  
 
Por lo tanto, en los arboles existe una comunicación entre los órganos fuente y los 
órganos sumideros, capaz de controlar la tasa de fotosíntesis en las hojas y regular el 
transporte de azúcares a través de transportadores o mediante su anatomía o expresión génica, 
los cuales tienen como fin la acumulación de azúcares en el fruto, todo para dispersar y 
proteger a la semilla, a través de la generación de un producto atractivo. 
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Figura 24. Modelo de partición del carbono, mediante el transporte de azúcares y 
almacenamiento, en frutos de árboles con tratamiento de raleo y sin raleo de duraznero 
de la variedad de ‘Buen Lindo’. Se representan la fotosíntesis, cuantificación de azúcares 
en hojas y frutos y la expresión relativa de los transportadores de azúcares. Donde los 
azúcares de translocación como sacarosa y sorbitol (círculos rojos), aumentan por la mayor 
tasa fotosintética en el tratamiento sin raleo, los cuales son conducidos por los 
transportadores de azúcares (círculos verdes), hacia la vacuola del fruto (V), en donde la 
menor expresión de los transportadores en el tratamiento sin raleo en fruto y hoja impide el 
paso de todos los azúcares hacia la vacuola, los que son metabolizados para otro proceso 
fisiológico (flechas azules).   
 
Fotosíntesis 
Con raleo 
Sin raleo 
Fotosíntesis 
Metabolismo 
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CONCLUSIONES. 
 
- El raleo favorece la obtención de frutos con mayor tamaño y dulzor, y adelanta el 
período de cosecha. 
- La disminución en el número de frutos lleva a una disminución de la tasa de 
fotosíntesis, principalmente en la fase S3 de desarrollo de los frutos para variedad 
temprana ‘Buen Lindo’. 
- El raleo produce una acumulación de sorbitol en hojas en la fase S2 del desarrollo del 
fruto. 
- El raleo no afecta la expresión relativa de los transportadores de azúcares en hojas. 
- El raleo afecta la morfología del sistema vascular en el peciolo en la fase S2 del 
desarrollo. 
- El raleo no mostró diferencias significativas en los cortes transversales de los órganos 
sumideros tanto, en el número de células como en el tamaño celular. 
- El raleo favorece la expresión relativa de los transportadores de azúcares en fruto en 
los estados de crecimiento exponencial del fruto. 
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MATERIAL SUPLEMENTARIO. 
               
Figura S1. Esquema representativo de los cortes transversales de la variedad ‘Buen 
Lindo’. (A): Cortes transversales de peciolo; (B): Corte transversal de hoja (me: 
parénquima medular; x2: xilema secundario; f2: floema secundario). 
 
Tabla S1. Transportadores de azúcares del genoma de Prunus persica. 
Tipo de Transportador. Nº Genes en 
Prunus persica. 
Nº Transcritos 
expresados en frutos.1 
Disacáridos 
Familia de transportadores de sacarosa 
(SUT). 
6 5 
Monosacáridos 
Familia de proteínas transportadoras de 
azúcar (STP). 
10 4 
Familia de proteínas facilitadoras de 
azúcar (ERD6-like). 
209 14 
Familia de transportadores de 
poliol/monosacárido (PLTs). 
15 5 
Familia transportadora de inositol 
(INTs). 
7 2 
Familia de transportadores de 
monosacáridos de tonoplasto (TMTs). 
4 1 
Familia de translocador de glucosa 
plastidico (pGlcTs). 
16 2 
Familia de transportadores de glucosa 
vacuolar (VGTs). 
0 0 
 
1RNA-Seq permite evaluar la expresión del transcriptoma de un organismo en determinadas 
condiciones en un momento dado. El organismo seleccionado para comparar la expresión mediante 
RNA-Seq fue Prunus persica variedad CV “Sweet September” los cuales presentaron las mismas 
condiciones para los estadíos del desarrollo de 25, 40, 65, 85 y 125 DAB.  
A B 
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Figura S2. Gel de integridad de RNA total extraído del mesocarpo de frutos de la 
variedad ‘Buen Lindo’. Los números 1, 2 y 3 corresponden a replicas biológicas del 
tratamiento sin raleo; 4, 5 y 6 corresponden a replicas biológicas del tratamiento de raleo 
comercial. S1: primera fase de crecimiento exponencial del fruto (33 DAB).; S2: 
lignificación del carozo (58 DAB); S3: segunda fase de crecimiento exponencial (93 DAB). 
 
Figura S3. Gel de integridad de RNA total extraído desde hojas de la variedad ‘Buen 
Lindo’. Los números 1, 2 y 3 corresponden a replicas biológicas del tratamiento sin raleo; 4, 
5 y 6 corresponden a replicas biológicas del tratamiento de raleo comercial; 7, 8 y 9 
corresponden a replicas biológicas del tratamiento de raleo total; S1: primera fase de 
crecimiento exponencial del fruto (33 DAB).; S2: lignificación del carozo (58 DAB); S3: 
segunda fase de crecimiento exponencial (93 DAB). 
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Figura S4. Gel de muestras de RNA total del mesocarpo de frutos de la variedad ‘Buen 
Lindo’ tratadas con DNAsa. Los números 1, 2 y 3 corresponden a replicas biológicas del 
tratamiento sin raleo; 4, 5 y 6 corresponden a replicas biológicas del tratamiento de raleo 
comercial. S1: primera fase de crecimiento exponencial del fruto (33 DAB).; S2: 
lignificación del carozo (58 DAB); S3: segunda fase de crecimiento exponencial (93 DAB). 
(+) control positivo; (-) control negativo. 
 
Figura S5. Gel de muestras de RNA total de hojas de la variedad ‘Buen Lindo’ tratadas 
con DNAsa. Los números 1, 2 y 3 corresponden a replicas biológicas del tratamiento sin 
raleo; 4, 5 y 6 corresponden a replicas biológicas del tratamiento de raleo comercial. S1: 
primera fase de crecimiento exponencial del fruto (33 DAB).; S2: lignificación del carozo 
(58 DAB); S3: segunda fase de crecimiento exponencial (93 DAB). (+) control positivo; (-) 
control negativo. 
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Figura S6. Gel de de cDNA, sisntesis  a partir de RNA total extraido de mesocarpo 
de frutos de la variedad ‘Buen Lindo’. Los números 1, 2 y 3 corresponden a replicas 
biológicas del tratamiento sin raleo; 4, 5 y 6 corresponden a replicas biológicas del 
tratamiento de raleo comercial. S1: primera fase de crecimiento exponencial del fruto (33 
DAB).; S2: lignificación del carozo (58 DAB); S3: segunda fase de crecimiento 
exponencial (93 DAB). (+) control positivo; (-) control negativo. 
 
 
Figura S7. Gel de cDNA, síntesis a partir de RNA total extraído de hojas de la 
variedad ‘Buen Lindo’. Los números 1, 2 y 3 corresponden a replicas biológicas del 
tratamiento sin raleo; 4, 5 y 6 corresponden a replicas biológicas del tratamiento de raleo 
comercial. S1: primera fase de crecimiento exponencial del fruto (33 DAB).; S2: 
lignificación del carozo (58 DAB); S3: segunda fase de crecimiento exponencial (93 
DAB). (+) control positivo; (-) control negativo. 
 
87 
 
 
 
Figura S8. Curvas de amplificación de una secuencia de 200 bp del gen TEFII, desde 
cDNA de mesocarpo del fruto de la variedad ‘Buen Lindo’. A: curva de estándar del 
producto amplificado del cDNA con el partidor TEFII a concentraciones de 1:103, 1:104, 
1:105, 1:106, 1:107 y 1:108 con una eficiencia de 104,52 y un R2 = 0,999; B: curva de fusión 
de la amplificación de parte del transcrito de TEFII. 
 
 
 
 
 
 
 
A 
B 
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Figura S9. Curva de fusión de una secuencia de 200 bp del gen TEFII, amplificadas 
desde las muestras de cDNA de mesocarpo del fruto de la variedad ‘Buen Lindo’.  Los 
valores de ct se muestran en el eje X, en relación a la fluorescencia obtenida en el eje Y, 
para los tratamientos de raleo comercial y raleo total.  
 
 
Figura S10. Curva de fusión de una secuencia de 200 bp del gen SUT1, amplificadas 
desde las muestras de cDNA de mesocarpo del fruto de la variedad ‘Buen Lindo’.  Los 
valores de ct se muestran en el eje X, en relación a la fluorescencia obtenida en el eje Y, 
para los tratamientos de raleo comercial y raleo total. 
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Figura S11. Curva de fusión de una secuencia de 200 bp del gen SUT4, amplificadas 
desde las muestras de cDNA de mesocarpo del fruto de la variedad ‘Buen Lindo’.  Los 
valores de ct se muestran en el eje X, en relación a la fluorescencia obtenida en el eje Y, 
para los tratamientos de raleo comercial y raleo total. 
 
 
 
Figura S12. Curva de fusión de una secuencia de 200 bp del gen Poliol 4, amplificadas 
desde las muestras de cDNA de mesocarpo del fruto de la variedad ‘Buen Lindo’.  Los 
valores de ct se muestran en el eje X, en relación a la fluorescencia obtenida en el eje Y, 
para los tratamientos de raleo comercial y raleo total. 
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Figura S9. Curva de fusión de una secuencia de 200 bp del gen Poliol 5, amplificadas 
desde las muestras de cDNA de mesocarpo del fruto de la variedad ‘Buen Lindo’.  Los 
valores de ct se muestran en el eje X, en relación a la fluorescencia obtenida en el eje Y, 
para los tratamientos de raleo comercial y raleo total. 
 
 
Figura S14. Curva de fusión de una secuencia de 200 bp del gen TEFII, amplificadas 
desde las muestras de cDNA de hoja de la variedad ‘Buen Lindo’.  Los valores de ct 
se muestran en el eje X, en relación a la fluorescencia obtenida en el eje Y, para los 
tratamientos de raleo comercial, raleo total y sin raleo. 
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Figura S15. Curva de fusión de una secuencia de 200 bp del gen SUT1, amplificadas 
desde las muestras de cDNA de hoja de la variedad ‘Buen Lindo’.  Los valores de ct 
se muestran en el eje X, en relación a la fluorescencia obtenida en el eje Y, para los 
tratamientos de raleo comercial, raleo total y sin raleo. 
 
 
Figura S16. Curva de fusión de una secuencia de 200 bp del gen SUT4, amplificadas 
desde las muestras de cDNA de hoja de la variedad ‘Buen Lindo’.  Los valores de ct 
se muestran en el eje X, en relación a la fluorescencia obtenida en el eje Y, para los 
tratamientos de raleo comercial, raleo total y sin raleo. 
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Figura S17. Curva de fusión de una secuencia de 200 bp del gen Poliol 4, amplificadas 
desde las muestras de cDNA de hoja de la variedad ‘Buen Lindo’.  Los valores de ct 
se muestran en el eje X, en relación a la fluorescencia obtenida en el eje Y, para los 
tratamientos de raleo comercial, raleo total y sin raleo. 
 
 
Figura S18. Curva de fusión de una secuencia de 200 bp del gen Poliol 5, amplificadas 
desde las muestras de cDNA de hoja de la variedad ‘Buen Lindo’.  Los valores de ct 
se muestran en el eje X, en relación a la fluorescencia obtenida en el eje Y, para los 
tratamientos de raleo comercial, raleo total y sin raleo. 
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Figura S19. Curva estándar de azúcares de fruto 1. En el cromatograma se pueden 
observar 5 picos identificados y sus correspondientes tiempos de retención: mioinositol, 
sorbitol, glucosa, sacarosa y fructosa a una concentración final de 10 μM por el software 
Chromeleon. 
 
 
Figura S10. Curva estándar de azúcares de fruto 2 En el cromatograma se pueden 
observar 5 picos identificados y sus correspondientes tiempos de retención: mioinositol, 
sorbitol, glucosa, sacarosa y fructosa a una concentración final de 50 μM por el software 
Chromeleon. 
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Figura S21. Curva estándar de azúcares de fruto 3. En el cromatograma se pueden 
observar 5 picos identificados y sus correspondientes tiempos de retención: mioinositol, 
sorbitol, glucosa, sacarosa y fructosa a una concentración final de 100 μM por el software 
Chromeleon. 
 
 
Figura S22. Curva estándares de azúcares de fruto 4. En el cromatograma se pueden 
observar 5 picos identificados y sus correspondientes tiempos de retención: mioinositol, 
sorbitol, glucosa, sacarosa y fructosa a una concentración final de 200 μM por el software 
Chromeleon. 
 
95 
 
 
Figura S23. Curva estándar de azúcares de hoja 1. En el cromatograma se pueden 
observar 5 picos identificados y sus correspondientes tiempos de retención: mioinositol, 
sorbitol, glucosa, sacarosa y fructosa a una concentración final de 10 μM por el software 
Chromeleon. 
 
 
Figura S24. Curva estándar de azúcares de hoja 2. En el cromatograma se pueden 
observar 5 picos identificados y sus correspondientes tiempos de retención: mioinositol, 
sorbitol, glucosa, sacarosa y fructosa a una concentración final de 25 μM por el software 
Chromeleon. 
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Figura S25. Curva estándar de azúcares de hoja 3. En el cromatograma se pueden 
observar 5 picos identificados y sus correspondientes tiempos de retención: mioinositol, 
sorbitol, glucosa, sacarosa y fructosa a una concentración final de 50 μM por el software 
Chromeleon. 
 
 
Figura S26. Curva estándar de azúcares de hoja 4. En el cromatograma se pueden 
observar 5 picos identificados y sus correspondientes tiempos de retención: mioinositol, 
sorbitol, glucosa, sacarosa y fructosa a una concentración final de 100 μM por el 
software Chromeleon. 
 
